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RESUMEN 
Se aborda en esta Tesis Doctoral un estudio paleoneurológico centrado en la 
especie humana extinta Homo neanderthalensis (neandertales) mediante el análisis de 
los restos craneales del yacimiento de El Sidrón (Asturias). La especie Homo sapiens (en 
adelante sapiens) será la principal referencia comparativa, teniendo en cuenta además 
otros humanos fósiles que aportarán el contexto evolutivo; así mismo se ha contado con 
otros primates cuando ha sido necesario, principalmente del género Pan. 
El marco teórico en el que se basa este trabajo supone que la encefalización en 
homininos ha seguido trayectorias evolutivas diferentes (Bruner et al., 2003). Se puede 
llegar a un nivel de encefalización similar, como el que presentan neandertales y sapiens, 
aumentando el tamaño total del encéfalo, pero incrementando de forma diferencial unas 
u otras áreas de la corteza cerebral, es decir con variación en la forma del cerebro. En 
cualquier caso el proceso de encefalización lleva asociada necesariamente una 
reorganización cerebral. Esta Tesis Doctoral pretende por un lado aportar evidencias para 
ayudar a responder a la pregunta de cómo se manifiesta esta reorganización en el 
cerebro y la anatomía endocraneal neandertal. Por otro lado, indagará en la naturaleza 
de las diferencias con otros homininos, especialmente con sapiens, y las posibles 
implicaciones funcionales. 
Los objetivos generales de esta Tesis Doctoral serán, por una parte, caracterizar y 
describir determinados restos craneales relevantes de El Sidrón, principalmente a nivel 
endocraneal. Y por otra, realizar un estudio comparado anatómico y funcional, entre el 
encéfalo neandertal y el de H. sapiens y otros homininos, con un enfoque 
paleoneurológico y evolutivo. 
Al tratarse de restos fósiles, la principal fuente de información vendrá dada por el 
reflejo en el hueso de las relaciones entre las diferentes estructuras anatómicas de la 
cavidad endocraneal, como son el encéfalo, meninges, venas, arterias y nervios, y el 
cráneo (relaciones tejido blando-hueso). En consecuencia aquellos elementos anatómicos 
susceptibles de dejar huella ósea en la cavidad endocraneal serán necesariamente los 
principales objetos de estudio de esta Tesis. 
La investigación paleoneurológica se ha llevado a cabo a través del estudio de la 
superficie endocraneal de los fragmentos de occipital SD-1219, SD-1149 y SD-370a, 
además de SD-2300, que se cita aparte por la particularidad de pertenecer a un individuo 
juvenil, El Sidrón J1. Así mismo los temporales SD-1219, SD-359 y SD-315. Este trabajo 
se ha centrado por tanto en los lóbulos y regiones occipital y temporal, quedando para 
posteriores trabajos el estudio de los lóbulos frontales y otras estructuras encefálicas 
como cerebelo, base del cerebro y nervios craneales. 
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Por lo que respecta a las estructuras anatómicas encefálicas analizadas, tres 
aspectos principales se han tratado: las petalias (asimetrías hemisféricas), el sistema de 
drenaje venoso (senos de la duramadre) y los surcos y circunvoluciones cerebrales 
(caracterización y función). 
Además, en el caso particular de los restos craneales del Juvenil 1, se ha 
calculado el volumen endocraneal a partir de varios fragmentos de hueso occipital, 
parietal, frontal y nasal, para lo cual se ha reconstruido virtualmente el cráneo de este 
individuo. 
La metodología empleada se ha basado en la observación directa de la superficie 
endocraneal de los fósiles originales así como en el estudio comparado con otros 
homininos, especialmente con humanos anatómicamente modernos. Dos herramientas 
metodológicas han sido claves en este trabajo: las técnicas de la llamada Antropología 
Virtual y la realización de disecciones, esencial para una comprensión adecuada de las 
relaciones entre tejido blando/hueso en la cavidad endocraneal. Así mismo la 
Morfometría Geométrica ha sido fundamental en el desarrollo de los diferentes estudios 
que componen esta Tesis Doctoral. 
Las conclusiones más relevantes pueden resumirse como sigue: 
1) Respecto a las petalias o asimetrías hemisféricas, los neandertales manifiestan 
una clara diferencia con el patrón predominante en otros homininos ―notable predominio 
de petalia occipital izquierda― mostrando uno de los porcentajes más altos de petalia 
occipital derecha dentro del género Homo. 
2) En cuanto a los senos durales o senos de la duramadre, que conforman el 
patrón de drenaje venoso encefálico, se observa también una marcada asimetría, no sólo 
sesgada hacia el trayecto del seno sagital-transverso derecho, sino además con un 
notable distanciamiento de esta vía venosa respecto de la cresta sagital interna, lo cual 
una vez más distingue a neandertales de otras especies del género Homo.  
Todo esto sugiere cierta singularidad en la asimetría endocraneal en H. 
neanderthalensis respecto de otros homininos. 
3) En cuanto al lóbulo temporal, la distribución de surcos y giros del mismo es 
también diferente respecto a sapiens, apreciándose especialmente en la zona del polo, 
donde son los giros temporales inferior y medio los que la definen mientras que en 
humanos modernos es el giro superior. 
4) En relación a los surcos y giros de la corteza cerebral tanto la disposición y 
número de los mismos son, en general, similares a los de sapiens. No obstante cabe 
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destacar algunas diferencias importantes que principalmente se ven en el cortex visual 
primario, encontrándose que es de mayor tamaño en neandertales que en sapiens, lo 
cual habría implicado, como resultado funcional más destacado, una mayor agudeza 
visual en los primeros. 
5) La configuración de la fosa occipital (polo occipital) es también diferente en H. 
neanderthalensis, comparada con sapiens, encontrándose una clara inclinación en el eje 
de las fosas supra en infracalcarina respecto de la cresta sagital, lo cual armoniza 
perfectamente con la separación del segmento seno sagital-transverso del plano sagital. 
La forma y organización del cerebro, con implicaciones en áreas funcionales, muestran 
rasgos distintivos entre las dos especies.  
6) El cálculo del volumen endocraneal del individuo inmaduro J1 arroja una cifra 
que, junto con otros indicadores como son el pequeño tamaño de los senos venosos, la 
remodelación en la superficie interna del occipital, la profusión y frescura de huellas en 
las caras endocraneales de frontal y occipital, hace suponer que el cerebro de este 
individuo estaba todavía en crecimiento, no habiéndose alcanzado el tamaño definitivo 
que por lo general a esta edad, 7.7 años, ya se ha logrado en sapiens. El desarrollo 
cerebral y del sistema nervioso en neandertales podría por tanto tener un crecimiento 
ligeramente distinto a la de sapiens, alargándose en el tiempo respecto a esta especie. 
Estas conclusiones apuntan a que, en rasgos generales, los cerebros de 
neandertales y sapiens son similares (girificación, reorganización, etc), como cabría 
esperar de especies del género Homo altamente encefalizadas. Cabe destacar, sin 
embargo, que existen diferencias significativas entre ellas fruto de haber seguido 
trayectorias evolutivas distintas para alcanzar un cerebro de gran tamaño (Bruner et al. 
2003), tanto morfológicas como funcionales. La mayor asimetría o lateralización 
detectada en la anatomía del lóbulo occipital es una de ellas, que se hace especialmente 
patente en el patrón de los senos durales, fruto posiblemente del tipo de incremento 
alométrico cerebral en neandertales, donde el modelo básico Homo de drenaje venoso se 
presenta extremado. El cambio en tamaño y forma de sapiens, habría permitido otro tipo 
de configuración menos restrictiva permitiendo otras variaciones, como un grado menor 
de asimetría. Por otra parte se ha visto que la distinta orientación del polo temporal entre 
neandertales y sapiens propuesta por Bastir et al. (2011), supone también diferencias en 
el resto del lóbulo en cuanto a disposición de giros y surcos, notándose especialmente en 
la región del polo, ocupada por diferentes giros que en sapiens.  
Respecto a los surcos y giros occipitales, se han podido observar también 
aspectos distintivos en neandertales, si bien dentro de una configuración similar a 
sapiens. Surcos interesantes evolutivamente como el semilunar (sulcus lunatus) y el 
calcarino (sulcus calcarinus), entre otros, han podido ser claramente identificados. El 
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semilunar se encuentra en posición posterior, alejado de la sutura lambdoidea, siguiendo 
el patrón que se establece en Homo, indicio claro de reorganización desde un hipotético 
patrón primitivo que se asume como el de grandes simios. El calcarino se ha revelado de 
mayor tamaño y anchura en neandertales respecto a sapiens, por lo que podemos pensar 
en un mayor cortex visual primario dada la estrecha asociación de este surco con el 
mismo. En esto se coincide con lo expresado por Pearce et al. (2013) si bien hemos 
llegado a estas conclusiones por la vía más directa del estudio de la huella del surco 
implicado. Discrepamos no obstante de la adaptación a las condiciones de baja 
luminosidad de latitudes altas como explicación, dado que la muestra de El Sidrón es 
claramente de latitudes bajas. 
Finalmente el volumen endocraneal calculado para el individuo juvenil J1 de 1330 
cm3, combinado con otros indicadores, muestra que habría conseguido un porcentaje de 
desarrollo cerebral por debajo de lo que un niño sapiens ya habría alcanzado a esa edad 
(87.5 frente a 95%). Sin embargo el resto del esqueleto y la dentición siguen un 
desarrollo similar a sapiens, por lo que proponemos que un ritmo de crecimiento y 
desarrollo sistema nervioso/cerebro más lento en neandertales respecto a sapiens (Rosas 
et al., 2017). Si bien este porcentaje ha sido criticado como subestimado en función de la 
muestra elegida para el promedio de comparación (DeSilva, 2018), otros métodos 
alternativos arrojan también un porcentaje alejado del valor adulto (Rosas et al., 2017, 
2018). Esto junto con otras evidencias (pequeños senos durales, histología endocraneal 
del occipital, marcadas huellas en las caras internas de frontal y occipital), hacen que 
mantengamos las conclusiones mencionadas, coherentes con la hipótesis de las 
diferentes trayectorias evolutivas seguidas por ambas especies en el incremento 
cerebral, propuesta Bruner y colaboradores (2003). 
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ABSTRACT 
This work is a paleoneurological study focused on the extinct human species 
Homo neanderthalensis (neandertals) by means of the analysis of the cranial remains 
from the El Sidrón (Asturias, Spain) site. The species Homo sapiens (now on sapiens) will 
be the main comparative reference, taking into account other human fossils that will 
provide a larger evolutionary context. Besides, other primates have been used when 
necessary, mainly from the genus Pan. 
The theoretical framework on which this work is based assumes that 
encephalization in hominins has followed different evolutionary trajectories (Bruner et al., 
2003). A similar level of encephalization can be achieved, such as that of neandertals and 
sapiens, increasing the total size of the encephalon, but differentially expanding one or 
other areas of the cerebral cortex, that is, with variation in the shape of the brain. In any 
case, the encephalization process necessarily involves brain reorganization. This Ph. 
Thesis aims to provide evidence to help answer the question of how this reorganization 
manifests itself in the brain and neandertal endocraneal anatomy. On the other hand, it 
will investigate the nature of the differences with other hominins, especially with sapiens, 
and the potential functional implications. 
The general objective of this work will be to characterize and describe at the 
endocraneal level certain cranial remains relevant to El Sidrón. A comparative anatomical 
and functional study, between the neandertal and H. sapiens brains and other hominins, 
with a paleoneurological and evolutionary approach, has been carried out. 
When dealing with fossil remains, the main source of information lies on the 
relationships between the different anatomical structures of the endocraneal cavity, such 
as the brain, meninges, veins, arteries and nerves, and the skull (relationships soft 
tissue-hard tissue/bone). Consequently, those anatomical elements capable of leaving a 
bone imprint in the endocraneal cavity will necessarily be the main objects of study of 
this Thesis. 
This paleoneurological research has been carried out through the study of the 
endocraneal surface of the occipital fragments SD-1219, SD-1149 and SD-370a, besides 
SD-2300, cited separately because it has been associated to the juvenile individual El 
Sidrón J1. The temporal bones SD-1219, SD-359 and SD-315 have been also part of the 
study. Therefore, this work has focused on the lobes and regions of the occipital and 
temporal bones, leaving the study of the frontal lobes and other brain structures such as 
cerebellum, brain base and cranial nerves for further research. 
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Regarding the analyzed brain anatomical structures, three main aspects have 
been addressed: the petalias (hemispheric asymmetries), the venous drainage system 
(duramater sinuses) and the cerebral sulci and gyri (identification and functional 
aspects). 
In addition, in the particular case of cranial remains of juvenile individual J1, the 
endocraneal volume has been estimated from the virtually reconstructed skull based on 
the fossil fragments of occipital, parietal, frontal and nasal bones. 
The methodology used has been basically the direct observation of the inner 
surface of the original fossils as well as the compared study with other hominins, 
especially with anatomically modern humans. Two methodological tools have been key in 
this work: the so-called Virtual Anthropology and a series of dissections, which have 
played an essential role in the adequate understanding of the relationships between soft 
tissue/bone in the endocraneal cavity. Likewise, Geometric Morphometrics has been 
fundamental in the development of a variety of morphological analyses. 
The most relevant conclusions can be summarized as follows: 
1) Regarding the petalias or hemispheric asymmetries, neandertals show a clear 
difference compared to the predominant pattern of other hominins ―dominance of left 
occipital petalia― showing one of the highest percentages of right occipital petalia within 
the genus Homo. 
2) As for the dural sinuses or venous drainage pattern, there is also a marked 
asymmetry not only biased towards the right sagittal-transverse sinus, but also with a 
notable distance of this venous trajectory with respect to the internal sagittal crest, 
which again distinguishes neandertals from other species of the genus Homo. 
All this suggests a certain singularity in the endocraneal asymmetry in H. 
neanderthalensis with respect to other hominins. 
3) As for the temporal lobe, the location of the sulci and gyri is also slightly 
different with respect to sapiens, especially marked in the area of the pole, where it is 
the inferior and middle temporal gyri that define it while in modern humans it is the 
superior temporal gyrus. 
4) In relation to the sulci and gyri of the brain, both the arrangement and number 
of them are similar to those of sapiens. However, it is important to highlight some 
important differences that are mainly located in the primary visual cortex that revealed 
larger in neandertals than in sapiens, which would have implied as an important 
functional result, a greater visual acuity in neandertals. 
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5) The configuration of the occipital fossa (occipital pole) is also different in H. 
neanderthalensis compared with sapiens, which presents a notable inclination in the 
supra-infracalcarina fossae axis with respect to the sagittal crest. This fits perfectly with 
the separation of the segment sagittal-transverse sinuses from the sagittal plane. 
Distinctive traits between the two species in shape and organization of the brain, 
including functional implications, have been appreciated. 
6) The endocraneal volume of the immature individual J1, together with other 
indicators such as the small size of the venous sinuses, the remodelling pattern on the of 
the occipital bone, the profusion and freshness of the imprints on the frontal and occipital 
bones endocraneal surface, suggests that the brain of this individual was still growing, 
not having reached the final size that usually at this age of 7.7 years old has already 
been achieved in H. sapiens. Neandertals show an extended period of brain growth with 
respect to sapiens. 
These conclusions suggest that, in general terms, the brains of neandertals and 
sapiens are similar (gyrification degree, reorganization, etc), as would be expected of 
highly encephalized Homo species. However, it should be noted that there are significant 
differences both morphological and functional between them as a result of having 
followed different evolutionary trajectories to reach a large brain (Bruner et al., 2003). 
The greatest asymmetry or lateralization detected in the anatomy of the occipital lobe is 
one of them, which is especially evident in the pattern of the dural sinuses; possibly the 
allometric brain increment found in neandertals extremes the basic Homo venous 
drainage pattern. The change in size and shape in the H. sapiens encephalization 
trajectory, would have allowed a less restrictive configuration allowing other variations, 
such as a lower degree of asymmetry. On the other hand, the different orientation of the 
temporal pole between neandertals and sapiens proposed by Bastir et al. (2011), also 
supposes differences in the rest of the lobe in the disposition of the temporal sulci and 
gyri, especially notable in the region of the pole, occupied by different gyri than in 
sapiens. 
Regarding the occipital sulci and gyri, it has also been recognized distinctive 
aspects in neandertals, although in a general configuration similar to sapiens. 
Evolutionary interesting sulci such as the lunate (sulcus lunatus) and the calcarine 
(sulcus calcarinus), among others, have been clearly identified. The lunate sulcus is 
placed in a posterior position, away from the lambdoid suture, following the pattern 
established in Homo, a clear indication of reorganization from a hypothetical primitive 
pattern, assumed to be that of great apes. The calcarine sulcus has been revealed to be 
larger and wider in neandertals than in sapiens, so we can hypothesized a greater 
primary visual cortex given the close association of this sulcus with it. This finding agrees 
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with that expressed by Pearce et al. (2013) although we have reached these conclusions 
through the most direct way of studying the imprint of the sulcus involved. However, we 
disagree with the adaptation to the conditions of low luminosity at high latitudes as an 
explanation, given that the sample of El Sidrón can be clearly considered from low 
latitudes. 
Finally, the endocraneal volume calculated for the juvenile J1 of 1330 cm3, 
combined with other indicators, shows that he would have achieved a percentage of brain 
development below what a sapiens child would have reached at that age (87.5% vs 
95%). However, the postcraneal skeleton and the dentition follow a development similar 
to sapiens. Therefore, we propose a slower rate of growth and development of the 
nervous system/brain in neandertals than in sapiens (Rosas et al., 2017). This 
percentage has been criticized as underestimated according to the sample chosen for the 
comparison average (DeSilva, 2018). However, other methods also show a percentage 
that is far from an adult value (Rosas et al., 2017, 2018). These data, together with 
other evidences (small dural sinuses, occipital endocraneal histology, marked traces on 
the inner surfaces of the frontal and occipital bones), makes us keep the mentioned 
conclusions, coherent with the hypothesis by Bruner et al. (2003) of the two different 
encephalization evolutionary trajectories followed by both species.  
 
  
 
10 
CAPÍTULO 1. INTRODUCCIÓN 
Uno de los aspectos más relevantes en los procesos evolutivos de las diferentes 
especies del clado humano es la evolución del cerebro, dado que es uno de los factores 
claramente diferenciadores de este grupo, dentro de un orden —los primates— que ya de 
por sí presenta un alto grado de encefalización. La evolución del cerebro humano puede 
caracterizarse por tres grandes rasgos principales: aumento encefálico, reorganización 
y lateralización cerebrales (Holloway et al., 2003). Nos referiremos a reorganización en 
el sentido de aquellos cambios en la estructura cerebral que explicarían diferencias  
funcionales y comportamentales independientes de la variación en el tamaño del cerebro; 
es decir un conjunto de cambios cuantitativos en este órgano que no serían achacables 
solamente a un aumento del tamaño del cerebro (Holloway, 2008). 
La información más inmediata que proporciona el registro fósil craneal sería la 
variación del tamaño del neurocráneo, y por tanto del tamaño encefálico. En homininos 
es un proceso en el que el cerebro se disocia paulatinamente del tamaño corporal, 
creciendo a mayor ritmo que este último. Si bien el incremento del tamaño cerebral es 
un  fenómeno presente ya en algunos grupos de mamíferos y especialmente en primates 
(Jerison, 1973; Jerison, 1979; Shultz y Dunbar, 2010), es en el linaje humano donde se 
alcanza un cerebro muy por encima de lo esperable para su tamaño corporal (Jerison, 
1973; Hofman, 1983; Hawks et al., 2000). Este incremento encefálico, que no ha sido ni 
gradual ni continuo (Hofman, 1983), se iniciaría ya en el Pleistoceno Inferior, con los 
australopitecinos (Kappelman, 1996), con un salto significativo en volumen endocraneal 
que coincide aproximadamente con los primeros representantes del género Homo. Existe, 
además, un consenso general en admitir que este aumento encefálico ha tenido que ir 
asociado a una reorganización cerebral (si bien el orden no está claro, como se verá más 
abajo), dado que en mamíferos el grado de plegamiento de la corteza cerebral, o 
girificación, aumenta generalmente con el tamaño, aunque a diferente escala según 
órdenes y familias (Hofman, 1985; Zilles et al., 1989; Pillay y Manger, 2007; Kelava et 
al., 2013; Zilles et al., 2013; Lewitus et al., 2014). Sin embargo aún está debatiéndose 
el orden o simultaneidad de estos dos procesos trascendentales, aumento y 
reorganización cerebrales. Así para algunos investigadores, como Falk (1985), por citar 
uno de los más representativos, el incremento precedería evolutivamente a la 
reorganización, mientras que para otros esta capacidad de reorganización cerebral 
antecede, o es simultánea, al aumento del cerebro (Holloway et al., 2003, entre otros). 
 Centrándonos en la expansión cerebral, hoy día se sabe que han existido 
diferentes caminos para alcanzar un elevado grado de desarrollo del cerebro. Se puede 
llegar a un nivel de encefalización similar, como el que presentan neandertales y sapiens 
(Ruff et al., 1997; Lieberman et al., 2002; Bruner et al., 2003; Klein, 2003; Falk, 2007b; 
Green et al., 2010), aumentando el tamaño total del encéfalo, pero incrementando de 
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forma diferencial unas u otras áreas y/o lóbulos de la corteza cerebral, es decir con 
variación en la forma del cerebro. Así según Bruner et al. (2003), las citadas especies 
han seguido trayectorias diferentes logrando un tamaño endocraneal similar pero con 
formas del encéfalo distintas. En H. sapiens, según estos investigadores, es posible 
reconocer una gran expansión principalmente en los lóbulos parietales, mayor que en 
otras especies del género Homo, mientras que en el linaje neandertal se habría 
alcanzado una alta encefalización por medio de un simple aumento alométrico del patrón 
cerebral primitivo. 
La potencial reorganización cerebral subyacente en cualquiera de estas vías 
evolutivas ha despertado el interés de numerosas investigaciones en un intento de 
esclarecer las similitudes y diferencias, especialmente entre estas dos especies 
(neandertales y sapiens), dado que han alcanzado el grado más elevado de 
encefalización dentro del clado humano. Como ejemplo podemos citar recientes estudios 
que apuntan a un mayor tamaño de las áreas visuales en neandertales comparadas con 
las de los humanos anatómicamente modernos (Pearce et al., 2013), con posibles 
implicaciones en comportamientos sociales, si bien esto ha sido cuestionado por otros 
investigadores (Holloway y Schoenemann, 2014). 
1.1. PLANTEAMIENTO DE LA TESIS 
Este trabajo presenta un estudio paleoneurológico de la especie humana extinta 
Homo neanderthalensis (King, 1864), inferido a través del examen de algunos de los 
restos craneales más significativos del yacimiento de El Sidrón (Asturias) y su 
comparación con la especie Homo sapiens (Linnaeus, 1758), tanto por ser la más 
próxima filogenéticamente dentro del clado humano, como por ser la mejor conocida 
dentro del género Homo en el plano neurológico. Se pretende por tanto aportar luz sobre 
las estructuras endocraneales encefálicas de neandertales y en último término sobre la 
evolución del cerebro en el clado humano, para lo cual se abordan tres niveles de análisis 
y comparación: en un primer nivel con el resto del mundo neandertal; en un segundo con 
H. sapiens, lo que aportará la referencia fundamental para las inferencias funcionales, y 
en un tercer nivel más amplio, con otros miembros de la tribu Hominini (homininos), 
principalmente especies del género Homo, lo que le confiere la dimensión evolutiva. 
Por razones de concisión en el texto, se usará indistintamente el término sapiens 
para referirnos a Homo sapiens, al igual que se usa comúnmente el de neandertales para 
la especie Homo neanderthalensis. 
Para finalizar, entre varias posibles definiciones de Paleoneurología, en este 
trabajo la entendemos como aquella disciplina de la Paleontología que estudia la 
evolución del sistema nervioso, especialmente el cerebro. Emerge de la 
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Paleoantropología por el interés que despierta la evolución del cerebro en el clado 
humano, si bien hoy día tiene un más amplio enfoque ya que la evolución del sistema 
nervioso ha suscitado interés en otros grupos distintos al de los primates. 
1.2. HIPÓTESIS Y OBJETIVOS 
La encefalización en homininos ha seguido trayectorias evolutivas diferentes 
(Hawks et al., 2000; Manzi et al., 2000b; Bruner, 2004; Rightmire, 2004). La particular 
forma esférica del cerebro de H. sapiens, es un rasgo claramente distintivo asociado al 
incremento de sus áreas parietales (Bruner et al., 2003). Por contraposición, según esta 
hipótesis de Bruner, otras especies habrían alcanzado un alto grado de encefalización, 
como los neandertales, por medio de un aumento del tamaño del cerebro pero con poca 
variación en las proporciones, es decir incrementando el patrón primitivo. Cabe por tanto 
preguntarse cómo es este patrón en H. neanderthalensis, si es solamente una versión a 
mayor tamaño de un cerebro primitivo, o existe algún otro rasgo característico. 
Por otra parte, el proceso de encefalización lleva asociada una reorganización 
cerebral, cuestionada por algunos investigadores en los primeros homininos (Falk, 1980, 
1985, por citar solo algunos), pero sin discusión al menos desde el género Homo 
(Holloway et al., 2003; Holloway, 2008; Zilles et al., 2013, entre otros). Hay que 
plantearse cómo se manifiesta la misma en el encéfalo de neandertales (disposición, 
número y tamaño de surcos y giros, configuración de lóbulos), así como en el resto de 
estructuras anatómicas endocraneales (meninges, sistemas circulatorios, nervios, etc). 
Esta reorganización tiene un efecto visible en la lateralización del cerebro, que se 
manifiesta en las diferentes asimetrías cerebrales (morfológicas y funcionales), otro 
aspecto que podría presentarse de forma diferente en neandertales, algunas de cuyas 
manifestaciones, como la lateralidad manual, ya han  sido previamente exploradas en los 
fósiles de este yacimiento (Estalrrich et al., 2012; Estalrrich y Rosas, 2013). 
Un organismo altamente encefalizado como el neandertal, debe poseer 
necesariamente una elevada complejidad encefálica. A nivel funcional tanto en la forma 
de áreas y lóbulos cerebrales (temporal, occipital y frontal) como en la disposición de 
surcos y circunvoluciones, cabría esperar alguna diferencia, a pesar de la proximidad de 
estas dos especies humanas, neandertales y sapiens. La naturaleza de estas diferencias, 
y las posibles implicaciones funcionales, forman otro bloque de preguntas. 
1.2.1. Hipótesis 
En el presente trabajo nos planteamos por tanto explorar las cuestiones que se 
exponen a continuación. Así como hipótesis general proponemos: 
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Los cerebros de neandertal y sapiens son diferentes morfológica y 
funcionalmente. En cuanto a su forma, estas diferencias se manifestarán también a 
nivel local, en las distintas estructuras endocraneales y encefálicas como lóbulos, 
surcos y giros, patrón de drenaje venoso, etc. Igualmente deben tener su reflejo a 
nivel funcional, fruto de la distinta reorganización cerebral. 
Más en detalle, centrándonos en cada área de interés: 
- En cuanto al lóbulo occipital, testaremos la hipótesis del mayor tamaño del 
cortex visual en neandertales comparado con sapiens, ya sugerida por 
Holloway (1985) y ampliada por Pearce et al. (2013). 
 
- Respecto al lóbulo temporal, la diferente configuración del polo entre 
neandertales y sapiens en tamaño y orientación, mostrada por Bastir et al. 
(2011) implicaría diferencias en la forma y organización del resto del lóbulo, 
afectando a la configuración de giros y surcos (localización, tamaño, etc). 
 
- Neandertales y sapiens alcanzan un cerebro de gran tamaño por caminos 
diferentes (Bruner et al., 2003), por tanto cabría esperar que los patrones 
de crecimiento cerebral entre neandertales y sapiens sean distintos, 
Incidiendo en estas diferencias algunos autores (Gunz et al., 2010; Neubauer 
et al., 2010), han planteado la existencia de una fase de globularización 
exclusiva de sapiens. Para otros investigadores estos patrones son 
básicamente iguales, poniendo por tanto en duda que el particular 
crecimiento cerebral sapiens después del nacimiento sea un carácter derivado 
único de esta especie (Ponce de León et al., 2008; Ponce de León et al., 2016). 
Testaremos la hipótesis de diferencias en el patrón de encefalizacion mediante 
el cálculo del volumen endocraneal de uno de los individuos juveniles de El 
Sidrón (J1), relacionándolo con el grado de desarrollo postcraneal. 
1.2.2. Objetivos 
Por tanto como objetivo general de esta Tesis Doctoral nos planteamos 
detectar todas estas diferencias tanto morfológicas como funcionales, en un 
contexto y con un significado evolutivo. Estará necesariamente limitado a aquellas 
estructuras anatómicas susceptibles de dejar huella ósea. 
Como objetivos específicos planteamos: 
1- Describir con un enfoque paleoneurológico, la anatomía endocraneal 
de algunos de los restos más significativos de El Sidrón, y su comparación con 
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sapiens, como principal referencia, y otros homininos (contexto evolutivo). 
Particularmente nos centraremos en occipitales y temporales. Esto se hará a través del 
estudio de las huellas óseas, ya que la relación física entre tejido blando (encéfalo, 
meninges, venas, arterias, nervios) y la superficie endocraneal del hueso genera una 
serie de improntas en la misma, único referente paleoneurológico directo que nos puede 
ofrecer un fósil. Su análisis aportará datos anatómicos y morfológicos de los tejidos 
blandos del neurocráneo como base para estudios comparados, así como para llegar a 
conclusiones funcionales. 
Se consideran tres aspectos fundamentales a estudiar por la visibilidad de las 
improntas en la cara endocraneal: 
• Circulación venosa: senos de la duramadre especialmente, de marcada y 
ubicua huella ósea en occipitales y temporales.  
• Asimetrías hemisféricas: petalias y torsiones. Es decir las diferencias en 
tamaño y forma (proyección, rotación) de los hemisferios cerebrales, que 
pueden detectarse en los huesos frontal y occipital, especialmente en este 
último.  
• Circunvoluciones cerebrales: giros y surcos. También presentes en la 
cara endocraneal, en diferente grado, especialmente en los huesos frontal, 
temporal, esfenoides y occipital. La identificación y análisis de estas 
impresiones están implicados directamente con los aspectos funcionales del 
cerebro. 
2- Calcular el volumen endocraneal del individuo juvenil J1. A partir de ahí 
se obtendrán inferencias sobre el crecimiento y desarrollo de su sistema nervioso y en 
neandertales. Para lo cual será necesario generar una reconstrucción virtual del cráneo a 
través de los fragmentos conservados (frontales, nasales, parietales y occipitales) para 
luego calcular su volumen endocraneal. 
1.3. ANATOMÍA ENDOCRANEAL 
 
1.1.1. Estructuras anatómicas endocraneales 
Al hablar la anatomía endocraneal nos referimos a aquellas estructuras 
anatómicas contenidas en el neurocráneo, localizado por encima del viscerocráneo, y 
está delimitada por los huesos frontal, etmoides, esfenoides, temporal, parietal y 
occipital. Contiene como elementos principales, la parte superior del sistema nervioso 
(encéfalo y nervios), las meninges que lo recubren y los sistemas sanguíneos arterial y 
venoso asociados. 
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Los tejidos blandos por lo general no fosilizan, pero sí son susceptibles de dejar 
huella en el hueso, fruto de las diversas relaciones que establecen con él. Por tanto este 
trabajo queda acotado en dos sentidos: por un lado se circunscribe a aquellas estructuras 
capaces de dejar algún tipo de impronta observable en la cara endocraneal (ej. senos 
venosos, surcos y giros, etc). Por otro al estado de conservación de cada fragmento fósil 
craneal (ej. la parte del cerebelo apenas está presente en los fósiles estudiados). 
Como se ha mencionado, las relaciones tejido blando-hueso pueden ser de diversa 
naturaleza. Así los diferentes componentes encefálicos, especialmente el cerebro, y en 
parte el cerebelo, ejercen presión durante su desarrollo sobre la porción endocraneal de 
un hueso también en crecimiento, y como consecuencia que quedan impresos los 
negativos de las circunvoluciones y surcos (sulci y gyri en la nomenclatura médica 
habitual) en forma de canales y crestas óseas, y también, en menor medida, de algunas 
fisuras cerebelosas. Las meninges se encargan de sustentar y proteger al encéfalo, 
envolviéndolo, y compartimentan parcialmente la cavidad endocraneal, tendiéndose por 
este espacio intracraneal desde las diferentes zonas de anclaje en el hueso, donde 
ejercen considerable tensión, dando como resultado crestas óseas muy marcadas en el 
endocráneo, especialmente notables en el occipital, donde se fijan las hoces del cerebro y 
cerebelo y la tienda del cerebelo. Además una de las meninges, la aracnoides, produce 
unas expansiones conocidas como granulaciones aracnoideas o de Pacchioni, para 
intercambio de líquido cefalorraquídeo con el sistema venoso; estas evaginaciones de la 
aracnoides en la díploe dejan también depresiones reconocibles. Los grandes cursos 
venosos intracraneales, especialmente los senos de la duramadre, dejan también unas 
improntas muy marcadas en forma de grandes surcos. Ocurre también con las arterias, si 
bien tienen menor tamaño. De especial interés son los árboles que la arteria meníngea 
media dibuja en el parietal principalmente. Venas y arterias emisarias perforan el hueso 
a través de forámenes de diferente tamaño (entre los que destaca el de la vena emisaria 
mastoidea). Las huellas dejadas por los diferentes nervios son también en ocasiones 
reconocibles, pero en menor medida dada la ausencia del componente de presión/tensión 
sobre el hueso que caracteriza a otras estructuras anatómicas intracraneales. En la 
Figura 1 se pueden apreciar diversos tipos de huellas óseas originadas por las estructuras 
mencionadas. 
En consecuencia este trabajo se centrará, en cuanto a anatomía endocraneal se 
refiere (dejando aparte los aspectos morfológicos abordados), esencialmente en el 
cerebro y los senos de la duramadre, donde, a través del estudio indirecto de sus huellas 
óseas, se abordarán los 3 aspectos mencionados en el Objetivo 1: patrón de drenaje 
venoso, asimetrías y circunvoluciones cerebrales. Ocasionalmente se hará referencia a 
otros componentes encefálicos, como el cerebelo, o bien a nervios u otros elementos 
anatómicos. Desde el punto de vista de las tres fosas en que puede ser dividida la 
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cavidad endocraneal, fosa anterior, donde se alojan los lóbulos frontales del cerebro, 
media (lóbulos temporales), y posterior (lóbulos occipitales y cerebelo), este trabajo se 
centrará en las fosas craneales media y posterior. 
Los senos durales o senos de la duramadre son los de mayor calibre y dejan una 
huella ósea profunda y reconocible (Fig. 1). En ellos desembocan la mayoría de las venas 
intracraneales y venas diplóicas, y su nombre hace referencia a su asociación con esta 
meninge, que es una de las tres envolturas que envuelven al encéfalo: la más externa, 
paquimeninge o duramadre, estando la más interna, o leptomeninge, compuesta por 
aracnoides y piamadre. Los senos durales no tienen paredes propias ni válvulas, sino que 
están delimitados por el periostio óseo y la duramadre, de ahí su nombre. La gran 
tensión de las meninges hace que su anclaje en el hueso sea también muy reconocible, 
generando unas crestas óseas notables en la cavidad endocraneal; crestas que serán 
dobles, para definir de esta manera el seno venoso al insertarse dos láminas de la 
duramadre que acaban confluyendo, conformando así el espacio por donde circulará la 
sangre venosa. El espacio entre estos dos relieves o crestas da una idea del calibre del 
seno venoso (Fig. 1). 
Figura 1. Vista endocraneal con las principales huellas óseas estudiadas en las 
fosas craneales media y posterior: 1- senos durales. 2- fosas occipitales del 
cerebro. 3-fosas cerebelosas. 4- crestas d inserción de las meninges (hoz del 
cerebro, del cerebelo, tienda del cerebelo). 5- fosas temporales. 6- 
circunvoluciones y surcos. 7- arterias meníngeas medias. 8- impresión del nervio 
trigémino. 
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Los principales senos de la duramadre son el seno sagital superior (SSS), sagital 
inferior (SSI), que desemboca en el seno recto (SR), transverso derecho (STD) y 
transverso izquierdo (STI), seno occipital (SO), senos marginales (SM), petroso superior 
(SPS) y petroso inferior (SPI), petroescamoso (SP), esfenoparietal (SE) y senos 
cavernosos (SC). Todos están orientados a recoger la sangre encefálica y líquido 
cefalorraquídeo, y evacuarlos del cráneo principalmente llevándolos hacia el seno sagital 
superior y de ahí a los trasversos, y finalmente a los sigmoides que desembocan en la 
yugular interna, que se forma ya fuera del cráneo (Fig. 2). Esta es la vía principal, 
habiendo otras complementarias, manifiestamente menos caudalosas, como la de los 
senos marginales, que rodean el foramen magnum. Evolutivamente, la preponderancia 
de unas y otras vías tiene su importancia, como se verá en el apartado siguiente. 
El patrón de drenaje tiene variantes principalmente en cuanto a la trayectoria, 
izquierda o derecha, que sigue la sangre venosa que fluye por el seno sagital superior, 
que puede desembocar en el seno sigmoide izquierdo, derecho o ambos en diferente 
grado. Los diferentes patrones han despertado tradicionalmente interés en el campo de 
la anatomía médica, habiendo sido ampliamente estudiados y tipificados (Dumont, 1894; 
Le Double, 1903; Mannu, 1907; Testut, 1911; Streeter, 1915, 1918; Poirier y Charpy, 
1920; Testut, 1921; Woodhall, 1936; Delmas y Chifflet, 1950; Browning, 1953; Padget, 
1956; Hollinshead, 1961; Dora y Zileli, 1980; Beards et al., 1998; Singh et al., 2004), 
Figura 2.  
Base del cráneo mostrando las 
meninges, en la imagen superior, y 
los principales componentes del 
sistema venoso susceptibles de 
dejar huella en las fosas craneales 
(s. abreviatura de seno/senos): 1- 
confluencia de los senos o prensa 
de Herófilo, 2- seno transverso, 3- 
s. sigmoideo, 4- s. marginales, 5- 
s. occipital, 6- plexo basilar, 7- s. 
cavernosos, 8- silla turca, 9- venas 
oftálmicas, 10- s. esfenoparietal, 
11- s. intercavernosos, 12- s. 
petroso inferior, 13- s. petroso 
superior, 14- hoz del cerebro, 15- 
s. sagital superior, 16- s. sagital 
inferior, 17- s. recto, 18- tienda 
del cerebelo, 19- vena de Galeno.                           
Modificado de Fritsch and Kühnel, 
(2003). 
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pero principalmente hacen referencia a si el seno sagital superior, al llegar a la 
confluencia de los senos o prensa de Herófilo, drena todo o la mayoría de su contenido 
hacia el seno transverso derecho, izquierdo o hacia ambos en diferente porcentaje. 
Aparte de la necesaria evacuación de sangre para su oxigenación, la importancia 
de este sistema radica en la sensibilidad del cerebro a la alteración de las condiciones 
ambientales. Tanto en sistema de aporte de oxígeno/renovación de la sangre como el 
mantenimiento de una temperatura óptima, los senos durales cumplen un papel 
fundamental. 
En cuanto a los diferentes componentes encefálicos, se tratará 
predominantemente el cerebro. El cerebelo aparecerá también ocasionalmente, si bien la 
parte del hueso occipital asociada (fosas cerebelosas) está conservada en muy pocos 
casos en los fósiles estudiados, y además el cerebelo deja, en general, improntas de 
menor entidad. El cerebro, formado por la corteza cerebral, es la parte predominante y 
más voluminosa del encéfalo que, atendiendo a su origen embrionario, está compuesto 
por prosencéfalo, mesencéfalo y rombencéfalo. Posteriormente el prosencéfalo dará lugar 
al telencéfalo (cerebro) y diencéfalo (tálamo e hipotálamo). El interés del cerebro radica 
en que en él reside, entre otras funciones de control, la cognición, aspecto clave y 
diferenciador de los humanos. Las improntas cerebrales que encontraremos en los 
huesos reflejarán sólo las circunvoluciones, surcos y fisuras que se encuentran en la 
superficie externa de la corteza cerebral, es decir aquellos que, por su posición, tienen 
contacto directo con el hueso. Los diferentes lóbulos en los que a nivel morfológico se ha 
dividido la corteza cerebral (frontal, temporal, parietal y occipital), son susceptibles 
también de estudio y comparación en cuanto a forma, tamaño y posición. Respecto a las 
diferentes formas de asimetría que presentan los hemisferios cerebrales, las llamadas 
petalias son las más habituales, consistiendo en diferencias en cuanto a su proyección en 
el eje antero-posterior del neurocráneo, es decir los hemisferios se encuentran 
ligeramente desplazados uno respecto del otro, donde uno de ellos protruye sobre el 
otro, lo que hace que en una fosa occipital sea más profunda que la otra, apreciándose 
también en el frontal. Podría darse el caso de estar los polos desplazados también en 
sentido supero-inferior. Otra forma de asimetría, asociada a esta, es la torsión de 
Yakovlev, en la que el polo de un hemisferio está rotado sobre el otro, tratando de 
envolverlo (Toga y Thompson, 2003), e incluso las petalias podrían estar además 
desplazadas en sentido supero-inferior (Fig. 3). 
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1.1.2. Anatomía endocraneal en homininos fósiles 
 
1.1.2.1. Circulación venosa intracraneal 
Un aspecto significativo en este tema, dadas sus implicaciones evolutivas, gira en 
torno a cuál habría sido la vía principal de drenaje de sangre venosa del cráneo 
especialmente en los primeros representantes del linaje humano. Es decir la 
preponderancia del patrón senos sigmoide-transverso-yugular, que sería mayoritario en 
Homo, o bien del patrón senos occipito-marginales-plexo vertebral, representativo de los 
primeros homininos (Fig. 4).   
Este último aparece con más frecuencia unilateralmente, coexistiendo con el 
sigmoide-transverso del mismo lado o bien del contrario (Aiello y Dean, 1990). Al parecer 
en los grandes simios la vía occipito-marginal es ciertamente minoritaria (Kimbel, 1984; 
Falk, 1986b), sin embargo en australopitecinos tanto gráciles como robustos, parece 
haber un mayor porcentaje del patrón de drenaje occipito-marginal, particularmente en 
algunos especímenes de Australopithecus afarensis, Paranthropus robustus y P. boisei 
(Tobias, 1967; Falk y Conroy, 1983; Kimbel, 1984; Falk, 1986b), aunque otros casos 
evidencian que este patrón está ausente o no tan desarrollado (Holloway, 1981a; Leakey 
y Walker, 1988; Walker y Leakey, 1988). En Au. africanus no parece ser tampoco muy 
Figura 3. Asimetrías hemisféricas en H. sapiens actual. Se muestra el caso más frecuente: petalia 
occipital izquierda y frontal derecha, que suelen ir acompañadas además de rotación de los polos 
(torsión de Yakovlev) A: molde endocraneal virtual B: reconstrucción 3D de un cerebro por 
disección virtual. 
Ⓑ
 
Ⓐ 
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abundante, dado que se ha descrito en pocos casos (Aiello y Dean, 1990), si bien destaca 
el ejemplar de Taung, que presenta un sistema dual, con ambos patrones bien 
desarrollados (Tobias y Falk, 1988). Para complicar este debate, el patrón occipito-
marginal también está presente en H. sapiens, aunque en pequeño porcentaje, entre 4 y 
6% en humanos actuales (Woodhall, 1936, 1939; Kimbel, 1984) y se ha encontrado en 
cierta cantidad en algunos especímenes de sapiens arcaicos como Predmost, con un 45% 
de casos (Aiello y Dean, 1990), y en menor porcentaje en otros como Vertesszöllös 
(Kimbel, 1984), Skhul 1 y otros Homo como Swanscombe (Falk, 1986b).  
Esta cuestión por tanto está lejos de estar zanjada. Así, para algunos la alta 
incidencia del patrón occipito-marginal tendría un claro significado taxonómico y 
filogenético en Au. afarensis y Paranthropus, que podría entenderse como un carácter 
derivado compartido, que apoyaría la cercanía filogenética entre estas especies de 
homininos (Falk y Conroy, 1983; Falk, 1986b). Estos investigadores proponen que la 
preponderancia del sistema occipito-marginal habría sido fisiológicamente ventajosa 
durante el tránsito de la locomoción cuadrúpeda a la bípeda. Apoyándose en Eckenhoff 
(1970), argumentan que debido a los cambios en la presión intratorácica asociados a la 
locomoción bípeda, la sangre retornaría al corazón más eficientemente por la vía senos 
occipito-marginales → plexo vertebral que por la de los senos sigmoide-transverso → 
yugular interna. Para Falk (1986), en estadios más tardíos de la evolución del linaje 
humano el posterior incremento de flujo sanguíneo vía venas emisarias que irían al plexo 
venoso, habría reemplazado el drenaje del sistema occipito-marginal hacia este plexo, 
por lo que la huella ósea de estos senos sería también menor. Como se verá más 
Figura 4. En la imagen izquierda, variación en el patrón predominante de drenaje venoso: 1: 
patrón sigmoide-transverso (mayoritario en Homo), 2: patrón occipito-marginal, predominante en 
australopitecinos (Modificada de Falk y Conroy, 1983). En la imagen derecha, vista endocraneal 
de occipitales que ilustran estos patrones: sigmoide-transverso en a) H. sapiens anatómicamente 
moderno, y c) H. erectus.  Occipito-marginal en b) Paranthropus (OH-5) (Modificada de Aiello y 
Dean, 1990). 
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adelante, está reelaboración de las vías emisarias tendrá también otras consecuencias, 
según esta autora. Sin embargo estudios posteriores afirman que, en humanos actuales 
al menos, tanto los senos sigmoide como los marginales y occipitales, además de las 
venas emisarias condilares, desembocan mayoritariamente en las yugulares, donde 
incluso los plexos vertebrales se anastomosan con estas venas (Matsushima et al., 
1983), por lo que poco podría inferirse sobre la vía preferente de retorno venoso al tórax 
mediante los surcos dejados por los senos y venas en la fosa craneal posterior, dado  que 
finalmente todos convergen en el golfo de la yugular (Aiello y Dean, 1990). Se ha 
propuesto también que esta diversidad en los patrones de drenaje venoso habría que 
entenderla dentro de la normal variabilidad en un carácter neutral que puede presentarse 
en diferentes poblaciones de homininos (Kimbel, 1984). Otras hipótesis alternativas 
enlazan la mayor presencia del patrón occipito-marginal con el crecimiento y desarrollo 
del cerebelo. Así, en determinados casos, especialmente en los primeros homininos, la 
crecimiento del cerebelo durante el desarrollo fetal comprimiría los senos transversos, 
empujando la sangre hacia la región del foramen magnum, aumentando así el flujo en 
los senos marginales, lo que haría que este quedase fijado como el patrón dominante 
(Tobias, 1967), si bien no queda claro en esta hipótesis por qué la frecuencia de este 
fenómeno es mayor en especies previas al género Homo. 
Otro interesante aspecto relacionado con la circulación venosa endocraneal, y que 
enlaza con lo anterior, es la llamada hipótesis del radiador propuesta por Dean Falk 
(1990) que propone que la expansión del cerebro en Homo fue posible en gran medida 
gracias a un cambio en la red venosa endocraneal, que se habría modificado para 
adaptarse a las nuevas presiones hidrostáticas producto del cambio en la orientación por 
la postura bípeda. Por tanto los sistemas vasculares de estos homininos se reorientaron 
como respuesta a la gravedad, con la sangre craneal fluyendo preferentemente hacia el 
plexo vertebral en lugar de hacia la yugular interna, como ya se ha mencionado 
anteriormente. Los australopitecinos robustos lograron parcialmente esta reorientación 
primando el sistema occipito-marginal. Los gráciles y el linaje Homo, lo hicieron a través 
de una extensa red de venas (entre las que destacan las emisarias mastoideas y 
parietales), que aumentaría en complejidad a través del tiempo, actuando como un 
radiador, disipando el calor (Falk, 1990). Este fenómeno habría comenzado como 
respuesta al estrés térmico de los hábitats que ocuparon preferentemente, calurosos y 
con baja cobertura arbórea, tipo sabana, mientras que la rama de los australopitecinos 
robustos (Paranthropus), no la desarrolló al vivir en medios boscosos, más sombreados y 
con menos estrés térmico. Dado que el sistema venoso endocraneal, especialmente las 
venas emisarias, tienen un papel muy activo en el enfriamiento encefálico, disipando el 
calor hacia la superficie exocraneal (Cabanac y Brinnel, 1985), esta red más compleja y 
elaborada contribuyó activamente a una regulación más eficiente de la temperatura del 
cerebro eliminando esta restricción para la expansión del cerebro en Homo (Falk, 1990, 
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2007a). Esta hipótesis, sin embargo, ha sido cuestionada argumentando que se da por 
supuesto que existiría una restricción previa a la expansión cerebral así como que no se 
evidencia una ventaja selectiva clara para cada patrón de drenaje. La separación entre 
hábitats entre australopitecinos gráciles y robustos tampoco está tan clara como se 
supone en la hipótesis, aparte de algunos problemas con la muestra (Holloway, 1990). 
Respecto al patrón de drenaje más común en fósiles de Homo, esto es la vía de 
los senos sigmoides-transversos hacia la yugular interna, existe también cierta 
variabilidad en cuanto a lado que lleva más sangre hacia la yugular, como se ha visto en 
el apartado anterior para sapiens actuales, en función de dónde desemboque el seno 
sagital superior y/o el recto. Se repiten los patrones básicos dominante derecho, 
izquierdo o confluente, como se verá en resultados. 
1.1.2.2. Asimetrías hemisféricas: petalias 
Las asimetrías hemisféricas, o petalias, que son un aspecto de la lateralización 
estructural del cerebro, se presentan ya en homininos. Concretamente el patrón de 
petalia occipital izquierda, que suele ir acompañado con petalia frontal derecha, es el 
más común en el género Homo (Holloway, 1981c; Holloway y de LaCoste-Lareymondie, 
1982; Grimaud-Hervé, 1997; Bruner, 2004; Holloway et al., 2004a; Peña-Melián et al., 
2011, entre otros). Estas asimetrías es uno de los tipos de información más frecuente 
que aporta el estudio de los moldes endocraneales, por lo que se les ha prestado mucha 
atención y suelen estar bien documentadas, al menos en el género Homo. Además la 
búsqueda de una relación entre las asimetrías cerebrales con aspectos comportamentales 
y/o funcionales, despierta continuamente mucho interés, si bien esta relación es siempre 
difícil y altamente especulativa al menos en lo que se refiere a las petalias como tales 
(Holloway, 1981c). La lateralización tanto estructural como funcional de la corteza 
cerebral tiene bases evolutivas profundas y está presente, en muy diferente grado, en 
numerosos taxones de vertebrados e incluso algunas especies de invertebrados (Rogers 
y Andrew, 2002 y Halpern et al., 2005, para una amplia revisión). Muchos primates 
presentan cerebros manifiestamente asimétricos a pesar de no tener capacidades 
claramente lateralizadas como el lenguaje, aunque tanto el grado como el patrón de 
estas asimetrías son diferentes a los encontrados en humanos (Le May, 1976; Holloway y 
de LaCoste-Lareymondie, 1982). En los grandes simios predomina sobre todo la petalia 
occipital izquierda, pero ya en Australopithecus y Paranthropus, y por supuesto en Homo, 
aparecen evidencias del patrón más común, petalia occipital izquierda-frontal derecha, en 
el mismo cerebro (Holloway, 1981c; Holloway y de LaCoste-Lareymondie, 1982). Muchas 
de las asimetrías encefálicas podrían por tanto haber estado ya presentes en el último 
antepasado común (UAC) de Pan y humanos, si bien en el linaje humano se han 
desarrollado y elaborado llegando un grado mucho mayor de lateralización hemisférica, 
tanto estructural como funcional (Sherwood et al., 2008). 
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1.1.2.3. Surcos y giros: implicaciones funcionales 
La inferencia de las potenciales implicaciones funcionales del cerebro, es sin duda 
un apartado capital en Paleoneurología. El estudio de las circunvoluciones, surcos y 
fisuras del cortex cerebral será la fuente directa más importarte, si bien no es la única. 
Es también el aspecto más escurridizo ya que el apartado funcional del cerebro aún dista 
de estar claro en el cerebro de H. sapiens, a pesar del ingente caudal de investigación e 
interés que genera. Estudiarlo en una especie fósil, con las enormes limitaciones que 
implica, roza por tanto lo quimérico. Además, tanto a través del estudio de los moldes 
endocraneales como de las huellas dejadas en la superficie ósea por surcos y giros, solo 
dispondremos de información de aquella parte de la corteza cerebral más externa, la que 
está en contacto con el hueso (y ni siquiera directamente dado que las meninges se 
interponen entre ellos). Algunos avances, sin embargo, se han logrado en este campo. 
Durante los procesos de encefalización en homininos se produce un paulatino 
aumento del tamaño cerebral y por tanto de la superficie y plegamiento de la corteza, 
incrementándose el número y complejidad de los giros o circunvoluciones dado que el 
índice de girificación (Zilles et al., 1988) aumenta con el tamaño del cerebro (Hofman, 
1985; Zilles et al., 1989; Armstrong et al., 1995; Pillay y Manger, 2007; Kelava et al., 
2013; Zilles et al., 2013; Lewitus et al., 2014). Este fenómeno es particularmente 
notable a partir del género Homo, que muestra un tamaño y plegamiento de la corteza 
muy superior a lo esperado para su tamaño cerebral (Armstrong et al., 1991). Aparte de 
tamaño y volumen cerebral, forma y posición de lóbulos y áreas cerebrales, número y 
disposición de giros y surcos, otros muchos factores más difíciles de estudiar en fósiles, 
como puede ser la cantidad y tamaño de neuronas, el número de interconexiones y redes 
neuronales, la capacidad de establecer áreas de asociación, etc, enmascaran el estudio 
de la evolución de la funcionalidad del cerebro y sus implicaciones directas en el plano 
cognitivo (Herculano-Houzel, 2012). No es sólo por tanto cuestión de tamaño, como se 
ha visto al comparar el tamaño relativo de los lóbulos frontales entre humanos actuales y 
grandes simios, que es básicamente igual (Semendeferi et al., 1997; Semendeferi et al., 
2002), el cerebro de los homininos, y otros miembros de la familia Hominidae, destaca 
entre los primates pero no es solamente una versión a escala mayor de un diseño básico 
(Rilling, 2006). 
A grandes rasgos, aparte de un aumento general de tamaño, los cambios 
acaecidos durante la evolución del cerebro han afectado de forma diferencial a las 
distintas regiones de la corteza y han seguido trayectorias diferentes en las diferentes 
ramas del árbol filogenético. El análisis de estas diferencias en la forma general del 
cerebro y la posición y tamaño relativo de sus lóbulos, ayuda a comprender los procesos 
de la reorganización cerebral subyacente. Así los lóbulos frontales han aumentado en 
tamaño absoluto y complejidad (Rilling y Insel, 1999; Rilling, 2006), rasgo ya presente 
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en algunos primates como chimpancé, gorila y orangután (Semendeferi et al., 2002). 
Además son relativamente más anchos en H. sapiens respecto a otras especies de Homo 
(Bastir et al., 2011) (Fig. 5). Respecto a las áreas parietales, el recorrido sapiens apunta 
a un aumento de las mismas (Grimaud-Hervé, 1997; Bruner et al., 2003), contribuyendo 
a la globularización típica del cráneo de esta especie, mientras que en otros homininos se 
habría alcanzado igualmente un alto grado de encefalización (ej. neandertales) por medio 
de un incremento del tamaño del cerebro pero con poca variación en sus proporciones, 
es decir aumentando el patrón primitivo (Bruner et al., 2003) (Fig. 5). 
En cuanto a las regiones temporal y occipital, objeto de este trabajo, también han 
sufrido cambios significativos. Así, en la región occipital el cortex visual ha sido 
desplazado posteriormente, debido al aumento de las áreas parietales (Aiello y Dean, 
1990). Esto enlaza con el debate sobre la posición del sulcus lunatus o surco semilunar, 
que en primates marca el límite del cortex visual y coincide prácticamente con la frontera 
de los lóbulos occipitales. La posición de este surco ha ido variando a lo largo de la 
evolución de los homininos, desplazándose posteriormente desde su posición primitiva, y 
se ha usado por ello como marcador potencial del comienzo de la reorganización 
cerebral. Este debate arranca con el estudio llevado a cabo por Raymond Dart del cráneo 
Figura 5. Imagen superior: moldes endocraneales virtuales de neandertal (derecha) y sapiens 
(izquierda) donde se aprecia la diferencia de forma entre ambos. En sapiens es clara la mayor 
esfericidad o globuralidad producida por la expansión de las áreas parietales, señalada por las 
flechas, mientras que en neandertales se habría agrandado el modelo primitivo. La diferente 
orientación del polo de los lóbulos temporales es también destacable (flechas blancas). 
Imagen inferior: formas endocraneales medias de la base del cráneo de diferentes especies de 
Homo. Nótese la diferencia en la forma de los lóbulos frontales y temporales (Bastir et al. 2011). 
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infantil de Au. africanus conocido como niño de Taung. Dart identificó el surco semilunar 
en el fascinante molde endocraneal natural de este fósil en una posición más posterior, 
más "humanoide", que la habitual en primates (Dart, 1925), lo cual indicaría que cierta 
reorganización cerebral había comenzado ya en una especie de cerebro pequeño, por 
tanto antes de que la expansión cerebral hubiera arrancado (Holloway et al., 2003). Sin 
embargo, algunos investigadores afirman que el incremento en tamaño precedería 
evolutivamente a la reorganización, dado que en Taung el sulcus lunatus aparece todavía 
en una posición similar a los primates (Falk, 1985; Jerison, 1990; Armstrong et al., 
1991; Jerison, 1991); otros localizan este surco ya más posteriormente, coincidiendo con 
Dart (Holloway et al., 2004b), y por tanto creen que la reorganización cerebral ya habría 
comenzado en australopitecinos y por tanto antecede, o es simultánea, al aumento del 
cerebro (Holloway et al., 2003, entre otros), lo cual está apoyado también por otros 
investigadores que priman la reorganización sobre el tamaño en la evolución del cerebro 
en antropoides (Smaers y Soligo, 2013). Aparte del significado evolutivo, este debate es 
revelador de la dificultad de identificar e interpretar los potenciales surcos y giros en los 
moldes endocraneales. Como se verá más adelante, en los apartados de resultados y 
discusión, se ha logrado estudiar en detalle otros sulci y gyri del lóbulo occipital, como el 
surco calcarino, relacionado con el área visual área primaria, coincidente con el área 17 
de Brodmann (Brodmann, 1909). 
Los lóbulos temporales han aumentado también en comparación con otros 
primates no humanos (Semendeferi y Damasio, 2000; Rilling y Seligman, 2002). Además 
en sapiens aparecen ligeramente mayores, más proyectados hacia adelante y con los 
polos más lateralizados en comparación con otros representantes del género Homo, 
(Bastir et al., 2008; Bastir et al., 2011) (Fig. 5). Algunas otras diferencias en la 
configuración de las circunvoluciones temporales, especialmente entre neandertales y 
sapiens, se verán en el apartado de resultados. 
Como síntesis podemos citar un trabajo de Balzeau (2012), que estudia las 
diferencias en la superficie de los lóbulos cerebrales en varias especies de Homo. En 
cuanto al lóbulo frontal, serían neandertales los que muestran una mayor superficie, por 
encima de sapiens, H. habilis, H. erectus asiáticos, georgianos y africanos. En el conjunto 
parieto-temporal es H. sapiens quien tendría la superficie mayor y los H. erectus asiáticos 
la menor, siendo estos sin embargo los que mayor superficie presentan en el lóbulo 
occipital, seguidos de neandertales (Balzeau et al., 2012).    
El cerebelo, más desarrollado en mamíferos que en otros grupos, y con mayor 
grado en primates, también habría experimentado cambios drásticos especialmente 
notables en la evolución de grandes simios y humanos, con un aumento de tamaño 
mucho más rápido de lo esperado en función del incremento del neocortex (Whiting y 
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Barton, 2003; Barton y Venditti, 2014), proceso que posiblemente se iniciara en el 
ancestro común de hominoideos (MacLeod et al., 2003). Al parecer, teniendo en cuenta 
estos estudios, el papel del cerebelo parece tener más implicación de lo que hasta ahora 
se pensaba tanto en diferentes tareas cognitivas como en la evolución del encéfalo, cuyo 
estudio se ha centrado sobre todo en el neocortex. Según Weaver (2005), en los 
australopitecinos y primeros Homo, el cerebelo es proporcionalmente más pequeño en 
relación con los hemisferios cerebrales, comparado con otros hominoideos, tendencia que 
continúa durante el Pleistoceno Medio y Final, incluyendo a neandertales, sapiens 
arcaicos y llegando hasta el principio del Holoceno. Este patrón está invertido sin 
embargo en sapiens actuales donde el ratio cerebello-cortex aumenta (Weaver, 2005). 
Por tanto en humanos anatómicamente modernos el cerebelo parece ser 
proporcionalmente más grande que en neandertales (Hublin et al., 2015). 
No sólo el tamaño sino la posición relativa del cerebelo en relación con los lóbulos 
cerebrales circundantes (occipital y temporales) ha variado evolutivamente dentro del 
género Homo, si bien la expansión occipital sobre el cerebelo se ha considerado 
tradicionalmente como un carácter derivado que separaría a los homininos de los 
grandes simios (Smith, 1927; Dart, 1940). Existen sin embargo variaciones a este patrón 
general, así en los H. erectus asiáticos el cerebelo estaría en posición más posterior, 
localizándose bajo el lóbulo occipital, mientras que en humanos modernos se sitúa más 
anteriormente, bajo los lóbulos temporales (Grimaud-Hervé, 1997), lo que posiblemente 
sea consecuencia de la globularización del cerebro sapiens. En H. floresiensis también se 
aprecia cerebelo en posición más anterior respecto del lóbulo occipital (Falk et al., 2009). 
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CAPÍTULO 2. MATERIAL Y MÉTODOS 
2.1. MATERIALES 
 
2.1.1. El Sidrón 
 
 Como descripción del yacimiento de El Sidrón (Asturias) y paleobiología de los 
individuos identificados, presentamos el siguiente artículo (Rosas et al., 2012): 
 
Rosas A, Estalrrich A, García-Tabernero A, Bastir M, García-Vargas S, Sánchez-
Meseguer A, Huguet R, Lalueza-Fox C, Peña-Melián Á, Kranioti EF, Santamaría D, de 
la Rasilla M, Fortea J. 2012. Les Néandertaliens d’El Sidrón (Asturies, 
Espagne). Actualisation d’un nouvel échantillon. L'anthropologie 116:57-76. 
 DOI: 10.1016/j.anthro.2011.12.003 
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 Respecto a los especímenes estudiados en esta Tesis (Tabla 1), a continuación se 
presenta una enumeración y breve reseña teniendo en cuenta que una descripción más 
completa queda recogida en cada uno de los artículos que se presentan en resultados 
(Rosas et al., 2008; Bastir et al., 2010; Peña-Melián et al., 2011; Rosas et al., 2013; 
Rosas et al., 2014; Rosas et al., 2017; García-Tabernero et al., 2018; Rosas et al., 
2018): 
 
Occipitales: 
• SD-1219 (Fig. 6), la mitad izquierda completa, faltando parte de la derecha. 
Conserva además en conexión anatómica la porción petrosa del temporal y parte 
del parietal izquierdos. Buen estado de conservación, aun siendo fragmentario, 
con las huellas óseas de crestas, senos, surcos y giros claramente marcadas. 
Posiblemente de un individuo masculino (Bastir et al., 2010). 
• SD-1149 (Fig. 7), sólo se conserva la escama del occipital, preservando en la cara 
endocraneal huellas óseas de las diferentes estructuras anatómicas en buen 
estado. Asociado a un individuo masculino robusto (Bastir et al., 2010). 
• SD-370a (Fig. 7), la escama del lado derecho, mitad izquierda completamente 
ausente. Presenta un estado de preservación deficiente ya que está muy 
fragmentado y deformado por fenómenos tafonómicos. Aún así es reconocible la 
huella de crestas y senos y su trayectoria. Individuo juvenil probablemente (Bastir 
et al., 2010). 
• SD-2300 (Fig. 8), es un gran fragmento de occipital, con la región de la escama 
completa, faltando la fosa cerebelosa derecha y la región del foramen magnum. 
Tiene además dos pequeños fragmentos de parietal izquierdo. Las impresiones y 
huellas en la cara endocraneal son admirablemente nítidas, tras ser descubiertas 
por un excepcional trabajo de restauración. Adscrito al juvenil El Sidrón J1 (Rosas 
et al., 2017). 
 
Temporales: 
• SD-1219 (Fig. 6), temporal izquierdo, unido al occipital y parietal como ya se ha 
mencionado, del que sólo se conserva la porción petrosa.  
• SD-315 (Fig. 9), fragmento de temporal izquierdo, región del petroso y parte del 
proceso zigomático, bien conservados, faltando por completo la escama. 
• SD-359 (Fig. 9), izquierdo y, al igual que el anterior, sólo se conserva la parte del 
petroso, sin escama. Se encuentra deformado y fragmentado por procesos 
tafonómicos. 
 
Frontal: 
• SD-2302, SD-2303, SD-2304, SD-2305 y SD-2307 (Fig. 10). Con un pequeño 
fragmento de parietal así como de huesos nasales (ver Tabla 1). Todos ellos se 
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hallan pegados por haberse recuperado en semi-conexión anatómica. Del juvenil 
J1 (Rosas et al., 2017). 
 
Parietales:  
• SD-1616, SD-1722 y SD-2401 (Fig. 11), los tres forman parte de un mismo 
parietal derecho, incompleto aunque bien conservado, articulado con el occipital 
SD-2300 del individuo J1 por la sutura lambdoidea. 
 
Sigla  Identificación Otros huesos Campaña 
     SD-1219  Occipital Temporal, parietal  2005 
SD-1149  Occipital  2004 
SD-370a  Occipital  2001 
SD-2300  Occipital Parietal 2012 
SD-2401  Parietal  2013 
SD-1616  Parietal  2009 
SD-1722  Parietal  2009 
SD-315  Temporal  2001 
SD-359  Temporal  2001 
SD-2302  Frontal Parietal 2012 
SD-2303  Frontal  2012 
SD-2304  Frontal  2012 
SD-2305  Frontal  2012 
SD-2307  Frontal Nasales 2012 
      
 
 
 
 
 
Tabla 1. Listado de especímenes de El Sidrón estudiados en esta Tesis Doctoral. 
Las agrupaciones por colores responden a aquellos que muestran conexión 
anatómica. La identificación principal (segunda columna) es matizada en la tercera 
columna, donde se amplía la información anatómica, dado que algunos registros 
tienen fragmentos de más de un hueso. La última columna muestra la campaña en 
la que se recuperaron a título informativo en relación con los ensamblajes o 
remontajes entre distintos fragmentos. 
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Figura 6. Fragmento de occipital SD-1219 de El Sidrón, con parte de temporal y parietal izquierdos. De 
izquierda a derecha se muestra en vistas posterior (casa exocraneal), lateral izquierda y anterior (cara 
endocraneal). El dibujo muestra su localización, y extensión, en el cráneo. Escala en cm. 
Figura 7. Occipitales de El Sidrón SD-1149 (A) y SD-370a (B), en vistas posterior (exocraneal), lateral 
derecha y anterior (endocraneal). Escala en cm. 
Ⓐ 
Ⓑ
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Figura 8. Occipital SD-2300, asignado al individuo juvenil J1 de El Sidrón. A la izquierda vista exocraneal 
y a la derecha vista endocraneal. Obsérvese la nitidez de las huellas óseas dejadas por las 
circunvoluciones cerebrales y senos venosos. Escala en cm. 
Figura 9. Temporales de El Sidrón SD-315 (A) y SD-359 (B) en vista superior (endocraneal). Nótese la 
diferencia en la conservación de los especímenes. Escala en cm. 
Ⓑ Ⓐ 
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Figura 11. A la derecha de la imagen (B), parietal incompleto del juvenil J1de El 
Sidrón formado por los registros SD-1616, SD-1722 y SD-2401, pegados. Se muestra 
en conexión anatómica con el occipital SD-2300, en la parte izquierda (A). Escala en 
cm. 
Ⓑ Ⓐ 
Figura 10. Frontal del individuo juvenil J1 de El Sidrón SD-2302, SD-2303, 
SD-2304, SD-2305 y SD-2307, y su localización en el cráneo. Escala en cm. 
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Figura 12. Entre otras posibles, en este trabajo se seguirá esta filogenia (Rosas, 2015). En 
el círculo de la derecha, se muestra ampliado los miembros de Homo cuyo cerebro ya ha 
experimentado un salto cuantitativo. 
 
2.1.2. Otros homininos fósiles 
Las diferentes muestras comparativas de homininos aportan el marco filogenético 
y evolutivo a los estudios recogidos en este trabajo (ver Fig. 12). Son principalmente 
representantes del género Homo, obviamente con predominancia de neandertales. En 
algunos casos han entrado australopitecinos. Sin entrar en detalles filogenéticos, las 
especies consideradas han sido: 
- Australopithecus garhi 
- Homo habilis 
- H. rudolfensis 
- H. ergaster 
- H. erectus (inc. H. georgicus) 
- H. rhodesiensis 
- H. heidelbergensis 
- H. neanderthalensis 
- H. sapiens arcaico 
Cuando ha sido posible se han tomado los datos sobre fósiles originales, si bien en 
mayor medida se han usado réplicas de alta calidad de la Colección del Grupo de 
Paleoantropología (MNCN-CSIC) y especímenes virtuales provenientes de diferentes 
colecciones como la Colección de Antropología Virtual del Grupo de Paleoantropología 
(MNCN-CSIC) y el repositorio del consorcio NESPOS (https://www.nespos.org) que 
cuenta con numerosos especímenes de fósiles humanos, principalmente de Homo y 
especialmente neandertales. 
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La Colección de Antropología Virtual del Grupo de Paleoantropología se ha ido 
formando a lo largo de varios años a base de adquisiciones, intercambios, donaciones, 
escaneos propios durante viajes de estudio con escáner de superficie, etc. 
En cada artículo de los presentados en resultados se dan más detalles de las 
muestras utilizadas. 
2.1.3. H. sapiens anatómicamente moderno 
El origen de las muestras óseas (craneales) de los Homo sapiens anatómicamente 
modernos utilizados como referencia, es diverso y se han manejado diferentes 
colecciones, tanto reales como virtuales. Las principales provienen de la Facultad de 
Medicina de la UCM. Por un lado, y en mayor medida, la colección de cráneos secos 
conocida como Colección Oloriz. Y por otro una serie de cabezas humanas para realizar 
disecciones (reales y virtuales). Así mismo se ha contado con la colección osteológica del 
Grupo de Paleoantropología del MNCN y otras. 
La Colección Oloriz pertenece al Museo de Anatomía Javier Puerta, dentro de la 
Facultad de Medicina de la Universidad Complutense de Madrid. Puede consultarse en la 
siguiente web: 
 http://www.ucm.es/info/museoana/Colecciones/Craneos/index_english.htm.  
Esta colección fue creada por el Doctor Federico Oloriz Aguilera (Granada, 1855-
Madrid, 1912) a finales del siglo XIX y principios del XX, con cráneos de diferentes partes 
de España, incluyendo algunos de las antiguas colonias de ultramar. El valor de la misma 
está en su buen estado de conservación, habiendo un gran número de ellos con 
mandíbula asociada, y en que sus especímenes tienen sexo, edad conocidos y lugar de 
nacimiento conocidos. Está formada exclusivamente por cráneo seco y en su mayoría son 
individuos adultos de ambos sexos, con algún caso de subadulto.  
El Grupo de Paleoantropología del MNCN escaneó 51 cráneos de esta colección con 
un rango de edad que va de los 18 a los 77 años, con igual número para cada sexo (25, 
dado que uno de los ejemplares es de sexo y edad desconocido), escogiendo siempre 
cráneos completos, con mandíbula, primando la presencia de superficie oclusal, (piezas 
dentales superiores e inferiores en contacto natural ya que esto sitúa anatómicamente la 
mandíbula), si bien este criterio no lo cumplen todos. Se evitaron los que presentan 
malformaciones evidentes, cortes, trepanaciones, roturas u otras intervenciones post 
mortem que afecten en gran medida a su integridad. La adquisición de datos se llevó a 
cabo con Tomografía Computerizada médica convencional (escáner GE Light Speed 16, 
de General Electric) en la Clínica Ruber (Madrid), para contar con una colección virtual de 
referencia de humanos anatómicamente modernos. El protocolo de exploración ajustó los 
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parámetros para lograr máxima calidad en los datos posible con ese tipo de escáner, 
siendo la anchura de corte de 0,625 mm, con igual distancia entre cortes, en modo axial 
y con una matriz de 512 x 512 pixels, la resolución media es de 0,47 mm/pxl, variando 
en función del tamaño de cada espécimen. Los datos se exportaron en formato DICOM, y 
el software usado para el procesamiento y análisis de los mismos en un entorno virtual, 
incluye numerosos programas y paquetes informáticos en función de los objetivos 
propuestos en cada caso, y se presenta detallado en cada artículo. 
El segundo tipo de muestra de humanos actuales, enlaza con la necesidad en 
determinados estudios de realizar disecciones para un estudio directo de la 
correspondencia entre los tejidos blando y duro de la cavidad endocraneal. Para ello se 
han realizado 3 disecciones físicas de cabezas humanas, que provienen del Centro de 
Donación de Cuerpos y Salas de Disección (Universidad Complutense de Madrid), algunas 
de las cuales fueron previamente escaneadas por Tomografía Computerizada y 
Resonancia Magnética Nuclear para realizar disecciones virtuales (ver Tabla 2 en 
Métodos). Las disecciones se realizaron en el Departamento de Anatomía y Embriología 
Humana y Veterinaria (Facultad de Medicina, UCM, Madrid) bajo la dirección del Profesor 
de Anatomía Dr. Angel Peña Melián y provienen de donaciones de cadáveres. 
Los especímenes de la colección osteológica del Grupo de Paleoantropología del 
MNCN que se han examinado son restos craneales fragmentarios, en ningún caso 
cráneos completos, y sin asignación de sexo y edad. Su origen es una reducción de 
tumbas en una iglesia sita en la Plaza de Ramales de Madrid, datándose entre los siglos 
XVII y XVIII. 
De gran ayuda, aunque usadas en menos ocasiones, han sido otras colecciones 
virtuales como las de la base de datos de NESPOS (https://www.nespos.org), las de la 
Penn State University Open Research Scan Archive (Universidad de Pensilvania, EEUU,  
https://www.penn.museum/sites/orsa/Welcome.html), o la colección Shimada de fetos y 
embriones humanos (Universidad de Kagoshima, Japón). En varias ocasiones se han 
utilizado especímenes, tanto reales como virtuales, que no pertenecen a ninguna 
colección propiamente dicha, principalmente restos craneales sueltos de origen diverso, 
tanto actual como arqueológico. 
Por otra parte han formado parte también de las muestras en diferentes estudios 
una serie de cerebros ya aislados, cuyo estudio y toma de datos han sido en la Facultad 
de Medicina (UCM, Madrid). Este material proviene del que dispone esta Facultad tanto 
para las prácticas de anatomía de sus alumnos como otros disponibles para 
investigación. Así mismo, como se verá más adelante, también se han tenido en cuenta 
aquellos que vienen de las disecciones realizadas para el caso particular de estudio (ver 
en Métodos los apartados de Disecciones reales y virtuales). Todo este material proviene 
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de donación de cadáveres (Centro de Donación de Cuerpos y Salas de Disección, 
Facultad de Medicina, UCM). 
2.1.4. Otros primates 
Ampliando el marco filogenético, se han tenidos en cuenta primates no humanos 
cuando ha sido necesario, como son especies del género Pan, cercopitecos, etc. Se han 
utilizado sobre todo ejemplares virtuales. Estos especímenes aportan el referente de un 
hipotético patrón encefálico primitivo y provienen de diferentes colecciones como son 
Penn State University Open Research Scan Archive (Universidad de Pensilvania, EEUU,  
https://www.penn.museum/sites/orsa/Welcome.html), Peabody Museum (Universidad de 
Harvard, EEUU, https://www.peabody.harvard.edu/node/901), etc. 
2.2. MÉTODOS 
 
2.2.1. Técnicas de Antropología Virtual 
La Antropología Virtual (Weber et al., 1998; Weber, 2001) tiene su origen en las 
técnicas de imagen médica, y se basa en la adquisición de datos 2D de un objeto a 
través de diferentes técnicas, principalmente Tomografía Computerizada (TC) y  
Resonancia Magnética Nuclear (RMI), para su posterior reconstrucción y procesado en 
ordenador. Es especialmente útil a la hora de trabajar con fósiles y otros especímenes no 
vivos de colecciones, dado que son básicamente inocuas para el ejemplar en el proceso 
de escaneado, y permiten, posteriormente en un entorno virtual, multitud de operaciones 
sin manipular físicamente el objeto, evitando así dañarlo. Igualmente facilitan estudios y 
análisis vedados en el espécimen original, como son el acceso y cuantificación de 
estructuras anatómicas internas, el cálculo de volúmenes de cavidades y espacios 
inaccesibles, corrección de deformaciones, reconstrucciones, etc. Esta metodología 
incluye multitud de técnicas y aplicaciones informáticas (para una visión general puede 
consultarse Zollikofer y Ponce de Leon, 2005; Gunz et al., 2009; Weber y Bookstein, 
2011), y está ya plenamente consolidada en Paleoantropología desde sus inicios a finales 
de los 90 (Zollikofer et al., 1995; Weber et al., 1998; Zollikofer et al., 1998; Weber, 
2001), siendo especialmente útil en Paleoneurología (Bruner, 2015). 
Dado que una de las fuentes de datos más importantes en Paleoneurología son los 
moldes endocraneales, también conocidos como endocast, término en inglés que se ha 
propagado desde la literatura especializada, las técnicas de Antropología Virtual también 
se han aplicado con gran éxito a esta tarea (Bruner et al., 2018). Para crearlos se ha 
positivar la cavidad endocraneal que es la que actúa como molde propiamente dicho, es 
decir rellanarla generando un positivo o réplica que reflejará las huellas dejadas por las 
estructuras anatómicas endocraneales, y además aportará otros datos como el volumen 
endocraneal. Igualmente ofrecerá información sobre la morfología encefálica y de los 
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diferentes lóbulos o regiones, surcos, giros, etc, siendo de utilidad para multitud de 
análisis morfológicos y cuantitativos. El hecho subjetivo de poder tanto ver como tocar el 
cerebro (en realidad una aproximación a su encéfalo) de un individuo fósil es también 
importante. Con tocarlo nos referimos a la posibilidad de imprimirlo y crear una réplica 
física real a partir de la virtual, es decir manipulable físicamente. No obstante hay que 
tener en cuenta que estos endocast sean en 3D o físicos, lo que en realidad nos 
muestran es una visión de la cavidad endocraneal, de la cual tendremos que inferir la 
anatomía encefálica y cerebral. En palabras de Dean Falk: debemos recordar que, a 
pesar de su utilidad, la información que se puede extraer de los moldes endocraneales es 
(literalmente) superficial (Falk, 1986a).  Sin embargo estas reproducciones del espacio 
endocraneal son de extrema utilidad por la íntima conexión y la influencia mutua entre 
cerebro y cráneo, y una herramienta esencial en Paleoneurología ya que entre otros 
brindan tres tipos de datos fundamentales: volumen endocraneal, morfología (de lóbulos, 
áreas, giros y surcos) y circulación venosa/arterial. Mientras que estos últimos son 
también accesibles a través del estudio directo de la cara endocraneal de los fósiles (si 
bien la visualización mejora mucho con los moldes endocraneales), los primeros, 
volumen y morfología, son proporcionados por los endocast. Hoy día dando un salto 
cualitativo con los especímenes virtuales 3D, se abren nuevas y más amplias 
posibilidades de estudio. 
Las reconstrucciones virtuales de cráneos y otras estructuras anatómicas, es otra 
de las aplicaciones de la Antropología Virtual que se han seguido en esta Tesis, como se 
verá en el apartado de resultados, y es uno de los campos donde más se ha avanzado y 
donde más demuestra su utilidad estas técnicas (Gunz et al., 2009), dado el habitual alto 
grado de fragmentación de los fósiles. Además es posible corregir deformaciones 
tafonómicas, eliminar partes (sedimento, otros huesos) que ocultan detalles anatómicos 
etc. 
A través de estas técnicas virtuales es posible además generar una copia física del 
objeto con el que se ha trabajado, sea el fósil reconstruido o limpiado de sedimento, una 
particular estructura anatómica, etc, mediante impresoras 3D. Estas réplicas físicas 
tienen interés para investigación así como una vertiente divulgativa y expositiva. 
Respecto al software utilizado variará en función del propósito, según se pretenda 
visualizar, segmentar, reconstruir, crear animaciones, trabajar en 2D o 3D, buscar 
estructuras anatómicas concretas, generar un objeto físico real a partir del virtual... Hay 
que tener en cuenta la multitud de acciones que se pueden emprender en un entorno 
virtual así como los diferentes tipos de archivo que pueden considerarse dependiendo del 
propósito final. Entre los programas más usados para la elaboración de los artículos que 
componen este trabajo, podemos citar (las versiones han ido cambiando por lo que no se 
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especifican): Amira, Mimics, VGStudio, Rapidform, Geomagic, DicomWorks, Meshlab, 3D 
Studio Max, Blender. 
2.2.2. Disección anatómica: relaciones tejido blando/duro 
Necesarias para comprender de primera mano la compleja anatomía endocraneal, 
con múltiples estructuras implicadas que van más allá del puro tejido nervioso 
―meninges, venas y arterias, nervios, etc― así como la naturaleza de sus relaciones, 
tanto entre ellas como con los hueso craneales. Estas interrelaciones, que serán de 
diversa índole, tendrán su reflejo en el tejido óseo y quedarán plasmadas por medio de 
diferentes tipos de huellas (ver Figura 1). Son esenciales por tanto para interpretar 
correctamente estas huellas óseas, que son las que eventualmente encontraremos en la 
cara interna de un resto craneal fósil. La naturaleza de esas señales que encontramos en 
el endocráneo óseo responde principalmente a fuerzas de presión y tensión: presión y 
empuje, ejercidas por los tejidos blandos, que dejan su huella durante la ontogenia del 
hueso. El hueso al servir de anclaje a determinadas estructuras, sufre también fuerzas de 
tensión como en el caso de las meninges y las notorias crestas óseas en las que se 
afianzan. Venas y arterias ejercen también presión sobre el hueso y en muchas ocasiones 
deben atravesarlo para continuar su recorrido. El ejercicio de la disección proporciona un 
conocimiento directo, inmediato y nítido no sustituible por ningún tipo de documentación. 
A modo de ejemplo, la cualidad de las meninges y su papel protector como envoltura 
encefálica, principalmente de la duramadre, no puede comprenderse del todo hasta que 
no se notado directamente la fuerza que hay que ejercer para separarla del cráneo; así 
es cuando realmente se aprecian sus propiedades físicas (dureza, resistencia, etc). 
En total se han llevado a cabo, hasta el momento de elaborar este documento, 
tres disecciones físicas y tres virtuales (Tabla 2). De las físicas, dirigidas por el Profesor 
Angel Peña Melián, dos de ellas se han centrado en el estudio de la región temporal y la 
otra en la occipital. Hablaremos en el apartado siguiente de las disecciones virtuales.  
 El procedimiento que se ha seguido es el habitual en este tipo de disecciones, 
encaminadas a extraer el encéfalo de la cavidad endocraneal y en último término a aislar 
el cerebro. Así en primer lugar se procede a cortar la parte superior del cráneo por 
encima de los senos frontales y por debajo de la prensa de Herófilo aproximadamente. 
Una vez separada la calota, se procede a extraer el encéfalo ejerciendo presión, dada la 
resistencia de la duramadre, y cortando venas o nervios que atraviesan el cráneo donde 
sea necesario. Extraído el encéfalo, se procede a separar la duramadre y posteriormente 
la piamadre, junto con las venas y arterias que discurren por los surcos cerebrales ya 
que enmascararían estos tanto para el moldeado como para el estudio de su trayectoria. 
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Identificación Disección Réplicas Zona interés Escáner 
UCM Cabeza 1 Física Temp. izdo. Temporal Superficie 
UCM Cabeza 2 Física Temp. izdo. Temporal Superficie 
UCM Cabeza 3 Física y Virtual Occipital Occipital,cerebro TC y RMI 
UCM Cabeza 4 Virtual — Cerebro TC y RMI 
UCM Cabeza V1 Virtual — Cerebro TC y RMI 
 
Tabla 2. Relación de cabezas humanas diseccionadas (CDC y SD, UCM, Madrid) física y 
virtualmente. En la tercerea columna se indica la región que fue replicada mediante la realización de 
moldes (de hueso y tejido blando). El área de interés en cada disección, según el estudio de los 
fósiles emprendido, se muestra en la cuarta columna. Finalmente el tipo de escaneo seguido para 
adquirir los datos virtuales: superficie, tomografía computerizada (TC) y resonancia magnética 
nuclear (RMI). 
 
 Dado que la disección es un proceso irreversible, nos planteamos maximizar esta 
inestimable fuente de datos y de aprendizaje al objeto de sacar el mayor partido de 
estudio a futuro. Por tanto se registraron los resultados y/o el proceso de tres maneras 
diferentes, asegurando así la continuación de valiosos análisis posteriores: con escáner 
de superficie, fotográficamente y con la generación de réplicas de alta calidad. Estos tres 
métodos, rápidos e inocuos, se pueden efectuar durante la disección, dando un valor 
añadido así a cada sesión. Cada una de estas técnicas asegura la permanencia del 
resultado de las disecciones y por su diferente naturaleza se revelan complementarias. Lo 
ideal sería, además, contar con tomografías y resonancias, por ser una fuente de datos 
más completa, como también se hizo en algún caso que se verá en el apartado siguiente 
de Disecciones Virtuales. 
El escáner de superficie, primer sistema mencionado, se efectuó una vez 
separadas las cubiertas meníngeas. Ahí se escanearon con escáner óptico de superficie 
(Artec MHT) tanto la cabeza completa (sin encéfalo) como el cerebro; esto se realizó en 
los dos primeros casos (ver Tabla 2). Se obtiene así un registro virtual con el que poder 
trabajar posteriormente (Fig. 13). Estos archivos virtuales sin embargo no servirán para 
continuar diseccionando virtualmente al recogerse sólo la superficie del objeto.  
En todos los casos además se ha documentado fotográficamente el proceso al 
completo, con fotografías de detalle de las zonas de estudio o elementos de la anatomía 
particularmente relevantes (como el seno petroescamoso en UCM Cabeza 1).  
Finalmente se realizaron una serie de réplicas de alta calidad de las regiones de 
interés para establecer la correspondencia de las huellas óseas con las circunvoluciones 
cerebrales (Fig. 13). Se crean así una serie de objetos físicos donde quedará registrado 
permanentemente el resultado de la disección. Estas reproducciones se han realizado 
creando primero un molde con siliconas de alta calidad (vinyl polisiloxano, Exaflex® y 
silicona RTV 3481 con agente de curado 81F, Feroca®), realizando el positivo con resina 
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de poliuretano (Feropur A+B, Feroca®). Estos materiales aseguran una alta resolución en 
las réplicas; se han realizado en dos de las fases de la disección: 
• En la superficie ósea endocraneal (fosas occipitales o temporales), una vez 
extraído el encéfalo, es decir directamente sobre hueso (Fig. 13). 
 
• Sobre el lóbulo correspondiente, bien sobre la corteza cerebral una vez eliminada 
la piamadre y limpiado en lo posible de las arterias y venas, bien en algún caso 
previamente con duramadre y después con piamadre (Fig. 13).  
 Con la disección finalizada, es tiempo de estudio in situ de la anatomía 
endocraneal ósea y encefálica. El aspecto de la correspondencia entre las 
circunvoluciones de la corteza cerebral y sus posibles huellas óseas en las fosas craneales 
temporal y occipital, cobra especial relevancia. Se acomete también la búsqueda de 
potenciales puntos estables que puedan servir de landmarks. De gran utilidad ha sido 
también la comparación y discusión entre cerebros de diferentes cabezas diseccionadas: 
identificación de analogías en el patrón de giros y surcos. 
 
Figura 13. Procedimientos de registro de la información seguidos en las disecciones: A) escáner de superficie de la 
cabeza una vez diseccionada. B) Lóbulo temporal: a la izquierda aplicando silicona para crear el molde sobre la corteza 
cerebral; a la derecha el resultado una vez positivado: 1- fosa temporal, 2- lóbulo temporal, en ambos las marcas de 
colores indican la localización y correspondencia de determinadas circunvoluciones en el relieve del hueso (huellas óseas), 
y 3- el mismo lóbulo pero con piamadre, que conlleva una menor resolución de surcos y giros. La parte inferior de la 
imagen corresponde a C) lóbulo occipital: a la izquierda desprendiendo los moldes de la fosa y lóbulos occipitales, donde 
se aprecia el detalle con el que se recogen surcos y giros; a la derecha el resultado de positivar los moldes: 1- fosas 
occipitales, 2- superficie endocraneal (endocast) de estas fosas, 3- lóbulos occipitales. Escala en cm. 
Ⓐ 
Ⓑ 
Ⓒ 
1 2 
3 
1 2 
3 
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2.2.3. Disección virtual: relaciones tejido blando/duro 
Para los artículos que componen esta Tesis Doctoral se han realizado tres 
disecciones virtuales (Tabla 2). En un caso además se ha contado también con la 
oportunidad excepcional de realizar disección virtual y real de la misma cabeza, para lo 
cual fue previamente tomografiada (TC, para adquirir datos del hueso) y resonadas (RMI, 
para datos de los tejidos blandos). Dados los buenos resultados de estas técnicas 
combinadas, no se descarta llevarlo a cabo siempre que sea posible en más casos. Se 
abre así la posibilidad de trabajar en un entorno virtual con el cráneo y encéfalo del 
mismo individuo, lo cual complementa y apoya la disección física y las réplicas obtenidas 
como resultado de la misma. 
La TC, basada en los rayos X, es necesaria en la digitalización para adquirir los 
datos del hueso (tejido duro), mientras que la RMI es óptima para los tejidos blandos. Al 
ser dos fuentes de datos diferentes, realizados en máquinas distintas también, el primer 
paso será registrar los dos conjuntos de datos, es decir establecer la correspondencia 
anatómica entre los mismos, lo que se efectúa en los cortes 2D, basándose en alguna 
estructura anatómica singular que sirva de guía. En este caso es claro que será el 
cerebro, dada la analogía de su forma con la del endocráneo, que hace que encaje 
perfectamente.  
El siguiente paso será acometer la disección virtual propiamente dicha, aislando 
como un objeto 3D independiente cada elemento o región anatómica de interés, en un 
proceso conocido como segmentación. El objetivo principal en los casos que componen 
este trabajo, ha sido separar el cerebro en conjunto del resto del tejido blando, para 
ceñirse luego al estudio de la región de interés.  
En ocasiones otras estructuras anatómicas se han considerado también 
relevantes, como los senos de la duramadre (Fig. 14). El proceso de segmentación es por 
lo común largo, dado que debe realizarse mayormente manualmente, trabajando corte a 
corte en las imágenes 2D y requieren pericia en el manejo de las herramientas de cada 
programa, así como conocimiento anatómico. Existen algunos métodos semiautomáticos 
que pueden ayudar en ocasiones, pero deben ser supervisados dado que la diferencia 
entre la composición los tejidos blandos es sutil y no es lo suficientemente acentuada 
como para poder separarlos en bloque de forma automática, que es la base sobre la que 
trabajan estos métodos.  
Respecto al software, en función de cada parte del proceso se han utilizado 
diferentes aplicaciones informáticas, listadas previamente en 2.2.1. Técnicas de 
Antropología Virtual. 
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2.2.4. Morfometría geométrica 
La Morfometría Geométrica se basa en la utilización de puntos osteométricos 
(conocidos como landmarks), en una muestra de especímenes, para cuantificar la forma 
biológica (Bookstein, 1991; O'Higgins, 2000, entre otros). Estos landmarks, que son 
realmente los portadores de hipótesis, deben ser homólogos y correspondientes entre los 
diferentes individuos. Mediante la llamada superposición Procrustes, que consiste en 
translación, rotación y escalado (Rohlf y Slice, 1990) de las configuraciones de landmarks 
de la muestra, se dividen las morfologías en dos componentes distintos: el "tamaño" y la 
"forma", conservándose la geometría (configuración espacial de landmarks) de las 
estructuras, pudiéndose visualizar los resultados en 2D o 3D (Klingenberg, 1998; 
Zelditch et al., 2004). Permite por tanto discriminar en los resultados las variables de 
tamaño (size) y forma (shape) que son los dos componentes de la morfología o forma 
general de un objeto dado (form), y pueden ser analizados de manera independiente, 
dejando patente el grado de influencia de cada uno en las comparaciones morfológicas. 
Figura 14. Diferentes aspectos de la disección virtual de la misma cabeza humana, basada en datos de TC y 
RMI. A) Distintas fases del proceso, al igual que en una disección real: se aprecia parte de la cara, el cráneo, el 
molde endocraneal en rojo (o endocast) que correspondería al encéfalo envuelto en la duramadre, y finalmente 
el cerebro. Cada uno de estos elementos ha sido separado y forma un objeto 3D independiente. B) su cerebro 
en corte sagital (mitad derecha) donde destacan, entre otros, los surcos parieto-occipital y calcarino (flechas). 
C) principales senos venosos durales y parte de la hoz del cerebro. 
Ⓑ Ⓐ 
Ⓒ 
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En cuanto a los landmarks o puntos homólogos, se han diferenciado de tres tipos, 
conocidos como tipo I, II y III (Bookstein, 1991), en función del grado de afinidad a 
estructuras anatómicas discretas o su definición en base a la posición de otros 
landmarks, y los llamados semilandmarks, o aquellos puntos situados a lo largo de una 
curva (Bookstein, 1997). Sin embargo hoy en día, con el considerable avance que esta 
metodología ha experimentado en los últimos años, el término landmark se ha redefinido 
como cualquier punto reconocible sin lugar a dudas y que sea homologable tanto 
geométrica como biológicamente, y semilandmark para esos otros puntos cuya 
homología resulta más difícil (Gunz y Mitteroecker, 2013). 
En el diseño de las plantillas de landmarks de los trabajos aquí incluidos, se han 
elegido en primer lugar aquellos puntos craneométricos, que tienen una fuerte base 
anatómica, tales como lambda, inion, asterion, etc (de estos, los que son pares confieren 
una mayor fortaleza a la configuración de landmarks), si bien también se han incluido 
otros puntos complementarios para tener una buena cobertura de la superficie a 
estudiar. Esto es posible en los casos donde la superficie exocraneal ha entrado en juego, 
ya que la mayoría de estos puntos y medidas craneométricos clásicos están definidos 
para el exterior del cráneo. Sin embargo no son susceptibles de usarse en las 
comparaciones morfológicas endocraneales. Además el análisis de las huellas óseas 
dejadas por surcos y giros plantea dificultades adicionales dado por una parte el grado de 
variabilidad de las circunvoluciones, que en algunos casos como en el lóbulo occipital es 
alto, así como la contingencia de dejar huella y la calidad de la misma, que influye en su 
identificación y homologación entre los distintos especímenes. En los casos de estudio de 
la fosa temporal y occipital, para dar más estabilidad a la configuración de landmarks, se 
han procurado contar con el máximo de estructuras estables y reconocibles, como son 
elementos vasculares así como sus crestas asociadas, procurando a la vez emplear el 
mayor número posible de puntos relacionados con el cortex cerebral para poder recoger 
una información más puramente paleoneurológica. Siendo conscientes de la dificultad 
que esto entraña, se han elegido en lo posible crestas o fosas razonablemente constantes 
asociadas a surcos y giros respectivamente. Para ello se han realizado previamente 
estudios piloto para validar la correspondencia entre los mismos, asociando los 
landmarks tomados en la superficie ósea, dado que es lo que ofrece el material fósil, con 
los surcos y giros cerebrales. Esto se ha realizado con el material proveniente de las 
disecciones, in situ durante el proceso, y posteriormente con las réplicas de la fosa 
craneal y su lóbulo (una aproximación puede verse en la Fig. 13, B), complementado 
además con los cráneos y cerebros diseccionados virtualmente (ver ejemplos en Rosas et 
al., 2014; García-Tabernero et al., 2018). 
Respecto a la digitalización, en la toma de landmarks en la superficie endocraneal 
se ha trabajo en 3D sobre archivos virtuales, mientras que en aquellos de superficie 
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exocraneal se han utilizado tanto especímenes virtuales como fósiles originales y réplicas 
de calidad científica, tomando en estas ocasiones, los puntos con el digitalizador conocido 
como microscribe (MicroScribe 3DX y G2).  
Un punto importante es la estimación del error intra-observador a la hora de 
tomar los puntos, el método habitual en Morfometría Geométrica se basa en las 
distancias Procrustes. Así, para que el error de medición sea aceptable, la mayor de las 
distancias entre las repeticiones que corresponden al mismo ejemplar, tiene que ser 
menor que la menor de las distancias entre el resto de la muestra. Habitualmente esto se 
lleva a cabo repitiendo la toma de landmarks en el mismo espécimen en varias ocasiones 
—cinco puede considerarse un buen número— y digitalizando posteriormente otros cinco 
ejemplares y comparando el valor de las distancias Procrustes, o bien comparando 
directamente con las distancias entre el resto de la muestra como ya se ha dicho. De 
esta manera se puede considerar validada la reproductibilidad en la toma de landmarks.  
La batería de software de Morfometría Geométrica usada incluye: Morphologika 
2.5 (O'Higgins, 2000), MorphoJ (Klingenberg, 2011) y EVAN Toolkit (EVAN-Society, 
2010). 
2.2.5. Tratamiento estadístico de los datos 
En numerosos casos el tratamiento y análisis estadístico de los datos ha consistido 
en estimar las relaciones entre variables mediante rectas de regresión, aprovechando el 
valor predictivo de esta técnica en algunos estudios. 
Otra metodología ampliamente utilizada ha sido el Análisis de Componentes 
Principales (PCA, acrónimo en inglés, que por estar muy extendido es el que 
utilizaremos). Es una técnica multivariante utilizada para reducir la dimensionalidad de 
un conjunto de datos con la que se pretende representar una nube de puntos 
multidimensional en dos o tres dimensiones.  Las variables originales serán 
transformadas en otras que son combinaciones lineales de las anteriores, construyéndose 
según el orden de importancia en cuanto a la variabilidad total de la muestra que 
recogen. Estas serán las Componentes Principales, que presentan por tanto desigualdad 
en cuanto a la cantidad de información que son capaces de explicar. Así unas serán muy 
informativas y otras no tanto. Basándose en este diferencial, se elegirán las que se 
consideren principales, es decir las que mayor porcentaje explicativo aporten, y serán 
estas las que se representarán, por pares, en un gráfico donde la varianza de mayor 
tamaño del conjunto de datos es capturada en el primer eje (Principal Component 1, 
PC1), la segunda varianza más grande en el segundo eje (PC2), y así sucesivamente. 
Hay que tener en cuenta que un PCA implica una pequeña pérdida de información en 
comparación con la representación de todas las variables, pero es plenamente asumible 
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dados los beneficios de representación y explicación que presenta cuando nos 
enfrentamos a conjuntos de datos multidimensionales.  
Además la combinación de esta técnica estadística con la Morfometría Geométrica, 
ha sido realmente fructífera ya que realizando PCAs de las distancias Procrustes de la 
configuración de landmarks, tenemos una representación de la variación morfológica 
(tamaño y forma) clara y explicativa. Igualmente combinando los PCAs con la técnica de 
thin plate spline, es posible visualizar las variaciones de la forma (configuración de 
landmarks) según la posición que ocupan en el plano que delimitan las Componentes 
Principales, es decir se realiza un análisis de deformaciones relativas; esto se conoce 
como relative warps en Morfometría Geométrica. 
El software estadístico utilizado ha sido principalmente: NTSys PC2.2 (Rohlf, 
1997) y Statistica 6.0. 
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CAPÍTULO 3. RESULTADOS 
 
3.1. CONTEXTO Y PALEOANTROPOLOGÍA DE EL SIDRÓN 
Como contextualización paleoantropológica dentro del mundo neandertal de parte 
de los restos craneales de El Sidrón (occipitales), se presenta el siguiente artículo donde 
además se muestra una reconstrucción virtual del espécimen SD-1219. 
Bastir M, Rosas A, García-Tabernero A, et al. (2010) Comparative morphology and 
morphometric assessment of the Neandertal occipital remains from the El Sidrón site 
(Asturias, Spain: years 2000-2008). Journal of Human Evolution 58, 68-78.  
DOI: 10.1016/j.jhevol.2009.08.006 
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3.2. LÓBULOS OCCIPITALES 
La descripción y estudio de la cara endocraneal de los occipitales de El Sidrón se 
muestra en una serie de tres artículos, dos de los cuales figuran a continuación, y el 
tercero, por la singularidad de pertenecer a un individuo juvenil, en el apartado 
siguiente. Tres son los aspectos paleoneurológicos más relevantes que se han estudiado: 
patrón de drenaje venoso (senos durales), asimetrías hemisféricas (petalias) y 
circunvoluciones cerebrales (surcos y giros).  
Rosas A, Peña-Melian A, García-Tabernero A, Bastir M, de la Rasilla M, Fortea J (2008) 
Endocranial occipito-temporal anatomy of SD-1219 from the Neandertal El Sidrón site 
(Asturias, Spain). The Anatomical Record 291: 502–512. 
 DOI: 10.1002/ar.20684 
 
Peña-Melián A, Rosas A, García-Tabernero A, Bastir M, de La Rasilla M (2011) 
Paleoneurology of Two New Neandertal Occipitals from El Sidrón (Asturias, Spain) in 
the Context of Homo Endocranial Evolution. The Anatomical Record 294: 1370-1381. 
 DOI: 10.1002/ar.21427 
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3.3. OCCIPITAL JUVENIL SD-2300: CORTEX VISUAL DE NEANDERTALES 
Tercer artículo sobre los lóbulos occipitales de los restos craneales de El Sidrón. 
En este trabajo se analiza y describe el occipital perteneciente al individuo J1, donde se 
profundiza en el estudio de surcos y giros, dada la excepcional preservación de sus 
huellas óseas, con especial atención al cortex visual y relevantes aspectos funcionales 
relacionados con la visión. El resto de fragmentos occipitales han sido también 
reevaluados a la luz de este nuevo enfoque paleoneurológico. Además de los aspectos 
tratados anteriormente (senos de la duramadre y petalias). 
García-Tabernero A, Peña-Melian A, Rosas A (2018) Primary visual cortex in 
neandertals as revealed from the endocraneal features of the occipital remains from El 
Sidrón site. Journal of Anatomy. 
 DOI:10.1111/joa.12812 
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3.4. LÓBULOS TEMPORALES 
Los resultados sobre los lóbulos temporales se recogen en los siguientes  trabajos 
donde se describe en detalle la cara endocraneal de los restos temporales de El Sidrón, 
se estudia la correspondencia entre las huellas óseas y circunvoluciones de la fosa 
temporal, junto con aspectos vasculares de la circulación venosa, como el seno 
petroescamoso. Además se compara la configuración de los principales surcos y giros 
entre neandertales y sapiens y se ofrece un análisis comparativo de la disposición del 
lóbulo temporal, y especialmente de la orientación del polo, entre esas dos especies.  
Rosas A, Peña-Melián A, García-Tabernero A, Bastir M, de La Rasilla M (2014) 
Temporal Lobe Sulcal Pattern and the Bony Impressions in the Middle Cranial Fossa: 
The Case of the El Sidrón (Spain) Neandertal Sample. The Anatomical Record 297: 
2331-2341. 
 DOI: 10.1002/ar.22957 
 
Rosas A, Peña-Melian A, García-Tabernero A, Bastir M, de la Rasilla M (2013) Temporal 
lobe surface anatomy and the bony relieves in the middle cranial fossa. The case of 
the El Sidrón (Spain) Neandertal sample. In 3rd Annual Meeting of the ESHE 
(European Society for the Study of Human Evolution), pp. 192. Vienna (Austria). 
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3.5. VOLUMEN ENDOCRANEAL DEL INDIVIDUO J1 
En estos dos artículos se publica información destacada sobre el crecimiento y 
desarrollo de neandertales, al basarse en un esqueleto parcial, si bien bastante completo 
y por tanto muy informativo, de uno de los individuos juveniles de El Sidrón (J1). Los 
aspectos relevantes para esta Tesis se centran en el desarrollo del cerebro y sistema 
nervioso, y se ofrecen en el primer artículo por medio principalmente del cálculo del 
volumen endocraneal, con la reconstrucción previa del cráneo de J1, además de otros 
datos a tener en cuenta. El segundo es la respuesta a un comentario recibido sobre esta 
cuestión por parte de otro investigador. 
Rosas A, Ríos L, Estalrrich A, Liversidge H, García-Tabernero A, Huguet R, Cardoso H, 
Bastir M, Lalueza-Fox C, de la Rasilla M, Dean C (2017) The growth pattern of 
Neandertals, reconstructed from a juvenile skeleton from El Sidrón (Spain). Science 
357: 1282-1287. 
 DOI: 10.1126/science.aan6463 
 
Rosas A, Ríos L, Estalrrich A, Liversidge H, García-Tabernero A, Huguet R, Cardoso H, 
Bastir M, Lalueza-Fox C, de la Rasilla M, Dean C (2018) Response to Comment on The 
growth pattern of Neandertals, reconstructed from a juvenile skeleton from El Sidrón 
(Spain). Science 359: eaar3820. 
 DOI: 10.1126/science.aar3820 
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CAPÍTULO 4. DISCUSIÓN GENERAL 
Esta Tesis Doctoral aporta un estudio paleoneurológico de la especie Homo 
neanderthalensis por medio del análisis y descripción de los restos craneales más 
relevantes del yacimiento asturiano de El Sidrón, teniendo como referencia principal a H. 
sapiens. El bloque de preguntas general va dirigido a detectar y describir las potenciales 
diferencias morfológicas y funcionales entre los cerebros de las especies citadas, 
contribuyendo así a caracterizar paleoneurológicamente a los neandertales. Las 
respuestas de modo igualmente general apuntan a que el cerebro de H. neanderthalensis 
es básicamente distinto al de la especie hermana H. sapiens en varios aspectos, 
habiendo alcanzado un grado de encefalización similar de una manera distinta. Los 
detalles, implicaciones e interpretaciones de estas singularidades detectadas en 
neandertales serán tratados a continuación. 
Hemos estructurado esta discusión en dos grandes bloques, que coinciden con los 
objetivos específicos previamente enunciados. Por una parte aquel relacionado con los 
tres aspectos principales estudiados en la cara endocraneal de los fósiles (patrón de 
drenaje venoso, petalias, surcos y giros cerebrales, y en menor medida el cerebelo) y por 
otro el patrón de crecimiento cerebral neandertal a través del volumen endocraneal del 
individuo J1. 
4.1. DISCUSIÓN OBJETIVO 1 
 
4.1.1. Asimetrías: patrón de drenaje, petalias 
Comenzando con el primer bloque, recordaremos la hipótesis general de partida: 
los cerebros de neandertales y sapiens muestran diferencias tanto morfológicas como 
funcionales, que deben reflejarse en las distintas estructuras anatómicas endocraneales. 
Estos dos tipos de diferencias han sido explorados en aquellos aspectos disponibles dada 
la naturaleza de los fósiles, y que han sido la morfología general de los lóbulos, la 
circulación venosa a nivel de los senos de la duramadre, las petalias y las 
circunvoluciones cerebrales. 
Respecto al drenaje venoso encefálico de los senos durales, los resultados 
obtenidos revelan algunas de esas diferencias, si bien dentro de un modelo general Homo 
(Falk y Conroy, 1983; Kimbel, 1984; Falk, 1986b; Aiello y Dean, 1990), caracterizando a 
neandertales no solo frente a sapiens, sino también frente a otros homininos. En cuanto 
a los aspectos que lo incluyen en el patrón básico Homo, establecido evolutivamente con 
la emergencia de este género probablemente, podemos citar en primer lugar la vía 
preferente de drenaje (ver Fig. 4), que en neandertales es también la del seno 
transverso-sigmoide-yugular interna, frente a la de los senos occipito-marginales, más 
asociada a australopitecinos (Tobias, 1967; Falk y Conroy, 1983; Kimbel, 1984; Falk, 
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1986b). En segundo lugar muestran como mayoritaria la dominancia vascular derecha, 
que es el caso más frecuente igualmente en otros Homo, incluyendo humanos modernos 
(Kimbel, 1984; Grimaud-Hervé, 1997; Beards et al., 1998; Bruner, 2004; Holloway et 
al., 2004a).  
Sin embargo se han detectado algunas singularidades propias de neandertales 
que se salen de la variabilidad detectada en este rasgo anatómico en otros Homo. Estas 
apuntan a una mayor asimetría, o mejor expresado, a un grado de asimetría más 
extremo que en otros homininos, que se manifiesta en: 1- la ausencia de casos 
confluentes, es decir el drenaje queda polarizado entre los lados derecho e izquierdo; 2- 
el porcentaje de dominantes derechos es mayor que en otras especies de Homo, la falta 
de confluentes por tanto no se distribuye equitativamente entre los dos lados, sino que 
introduce un sesgo hacia la dominancia derecha (Fig. 15); 3- presencia de un notable y 
progresivo desvío del seno sagital superior respecto de la cresta de inserción de la hoz 
del cerebro, es decir del plano sagital medio, más patente en el origen del seno 
transverso, que queda alejado de la protuberancia occipital interna y que llamativamente 
solo se da en los casos de dominancia derecha. Este rasgo, descrito previamente en el 
ejemplar de Feldhofer (Kimbel, 1984), se ha revelado más frecuente en neandertales 
(35% de los casos examinados), apareciendo sólo esporádicamente en otros Homo 
(casos aislados en H. habilis, H. heidelbergensis/rhodesiensis, H. sapiens arcaico). Si bien 
la muestra de algunas de estas especies no es representativa ―estudios futuros con 
nuevos casos se hacen necesarios― aunque no pueda considerarse una autapomorfía 
sensu stricto dado que entra dentro de la variabilidad posible en otras especies de Homo, 
aunque de forma muy minoritaria, la mayor frecuencia de este carácter anatómico es al 
menos un rasgo representativo de neandertales. Los cuatro occipitales de El Sidrón 
muestran en este sentido características plenamente neandertales ya que todos ellos son 
dominantes derechos y dos de ellos presentan además el mencionado alejamiento del 
seno derecho del plano sagital (Rosas et al., 2008; Peña-Melián et al., 2011; García-
Tabernero et al., 2018). 
Esta polarización de los sistemas derecho e izquierdo en neandertales permite 
suponer que estén prácticamente separados, asumiendo no obstante cierto grado de 
comunicación vía anastomosis en torno a la prensa de Herófilo, atendiendo a lo habitual 
en H. sapiens (Poirier y Charpy, 1920; Testut, 1921; Rouvière y Delmas, 2005). 
Filogenéticamente, al examinar la hipotética línea evolutiva desde H. ergaster a H. 
neanderthalensis (Fig. 15) se aprecia un incremento de dominancia derecha a expensas 
de los casos confluentes, muy abundantes en H. ergaster, mientras que en la línea que 
acaba en H. sapiens aumentan los confluentes a costa de los dominantes izquierdos, lo 
cual centra el modelo sapiens, quitando peso a los lados. Hay que puntualizar que los 
tamaños muestrales de algunas de estas especies tal vez son demasiado pequeños como 
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para llegar a conclusiones definitivas. Igualmente entendemos que sería clave estudiar 
este patrón en H. antecessor, el antepasado común de neandertales y sapiens 
(Bermúdez de Castro et al., 1997; Rosas, 2000) según la filogenia que seguimos en este 
trabajo (ver Fig. 12 y 15). 
Ontogenéticamente, las venas craneales se desarrollan a partir de plexos que 
comienzan a diferenciarse ya en estadios tempranos del desarrollo embrionario (Streeter, 
1918), haciéndose más asimétrico progresivamente y favoreciendo habitualmente el lado 
derecho (Padget, 1956), lo que viene inducido por el sistema cardiovascular, en origen 
también simétrico, en el que una serie de factores de reorganización favorecen 
finalmente la prevalencia del tronco venoso braquiocefálico derecho (Padget, 1956; 
Moore y Persaud, 2004; Sadler, 2012), que vía yugular interna derecha sería el camino 
más directo para llegar al corazón. Según parece los programas genéticos que regulan 
las asimetrías derecha e izquierda son independientes (Loughna y Sato, 2001) si bien se 
desconocen las causas que activan uno u otro. Además la menor variabilidad genética 
detectada en neandertales (Lalueza-Fox et al., 2011; Lalueza-Fox et al., 2012; Prüfer et 
al., 2013; Castellano et al., 2014; Ríos et al., 2015; Sánchez-Quinto y Lalueza-Fox, 
Figura 15. Potencial árbol filogenético del género Homo, mostrando datos de: 1- porcentaje 
de petalias: derechas (R) e izquierdas (L), mostrado en el diagrama situado a la izquierda 
de la barra azul de cada especie. 2- porcentaje del patrón dominante de los senos durales: 
derecho (R), izquierdo (L) y confluente (C), diagrama de la derecha. De Peña-Melián et al. 
(2011). 
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2015) podría influir en la menor variabilidad en el patrón de los senos en esta especie, 
que solo presenta dos opciones, derecho e izquierdo, frente a las tres de otros 
homininos, especialmente sapiens, donde además existen numerosas variaciones en esos 
tres patrones básicos. 
Cabe también plantearse si esta alta lateralización hacia la derecha de la sangre 
venosa encefálica contribuiría a incrementar la eficiencia en el recambio de sangre para 
un órgano tan sensible como el cerebro. El metabolismo energético, de oxigenación, la 
termorregulación, etc, podrían verse favorecidas por esta conexión directa con el 
corazón, aumentando la eficiencia en un organismo con una alta tasa metabólica como se 
le supone a los neandertales (Churchill, 2006). 
Además, la particular disposición tan asimétrica o lateralizada de los senos 
durales, puede ser interpretada como una radicalización del modelo básico de drenaje en 
Homo, resultado de la trayectoria evolutiva de expansión cerebral de un patrón primitivo 
(basada en crecimiento alométrico), que supone crecimiento principalmente en el eje 
antero-posterior, produciendo además cierto grado de flexión dorsal o dorsal bending 
(Bruner et al., 2003; Bruner, 2004). El encéfalo de neandertales sería un caso extremo 
de este modelo. Enlazando con esto, han sido descritas previamente acusadas 
condiciones de estrés mecánico en el linaje neandertal durante las primeras etapas de 
crecimiento y desarrollo, que podrían incrementar la tensión en la duramadre, en 
especial la hoz del cerebro (Sergi, 1934; Manzi et al., 1996; Manzi et al., 2000a; Manzi, 
2003). Por el contrario la otra trayectoria evolutiva de encefalización, seguida por 
sapiens, supone un proceso de globularización o circunvolución (Bruner et al., 2003; 
Bruner, 2004) disminuyendo el empuje en el eje antero-posterior haciendo posible otras 
opciones en el patrón de los senos. No obstante, esta hipótesis queda pendiente de una 
exploración más rigurosa. 
En cuanto a los senos petrosos, que forman parte también del sistema de drenaje 
venoso encefálico, podemos decir que en el petroso superior no he ha encontrado 
ninguna diferencia significativa con H. sapiens u otras especies. Sin embargo son 
interesantes los resultados obtenidos en el análisis del pequeño seno petroescamoso, que 
aporta nuevos datos sobre neandertales. Este seno desemboca en el petroso superior y 
aún siendo de difícil identificación dado su reducido calibre y recorrido, se ha descrito en 
los tres temporales de El Sidrón; igualmente se ha observado una mayor presencia de 
este seno en neandertales comparado con humanos anatómicamente modernos (ver 
tabla en Rosas et al., 2014). La presencia de este seno es independiente del lado 
seguramente por estar alejado de la influencia de las principales vías de drenaje, que son 
las que se lateralizan según correspondan al seno sagital superior o al seno recto. El 
petroescamoso se comporta realmente como una vena emisaria al conectar el seno 
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sigmoide (a través del petroso superior) con la yugular externa. En sapiens se ha visto 
que este seno tiene su verdadera importancia durante el desarrollo fetal, siendo de 
mayor calibre y conectando las yugulares interna y externa, disminuyendo 
progresivamente para desaparecer en los tres últimos meses de gestación (Butler, 1957; 
Marsot-Dupuch et al., 2001), permaneciendo residualmente solo en algunos adultos 
(Okudera et al., 1994; San Millán Ruíz et al., 2002). La mayor incidencia de este seno en 
neandertales comparado con sapiens, podría interpretarse como la retención de un rasgo 
fetal en el estadio adulto, que mantiene abierta otra vía de comunicación entre las 
circulación venosa intra y extracraneal por medio de la yugular externa. 
Respecto al tamaño de los senos de la duramadre, estimado en función de la 
anchura del surco óseo, parece ser independiente tanto del patrón de dominancia como 
de la especie, y en cierta medida del grado de desarrollo del individuo, como puede verse 
en las tablas de Rosas et al. (2008) y Rosas et al. (2017), con la salvedad de que 
obviamente suele ser mayor el del seno dominante que es el que habitualmente conduce 
mayor caudal de sangre. Posiblemente en algunos casos el surco óseo no sea realmente 
representativo del caudal de sangre que llevaría, o lo es en diferente medida, dado que la 
mayor o menor tensión y disposición de la duramadre, que forma sus paredes anteriores, 
puede afectar al tamaño final en una parte que no queda registrada al no dejar huella 
ósea. Debemos destacar sin embargo que el seno derecho, esto es el dominante, del 
individuo juvenil J1 es el de menor anchura de la muestra, tanto de humanos fósiles 
como actuales, algunos de menor edad que J1, como puede verse en la tabla de Rosas et 
al. (2017), lo cual apoyaría el hecho de no haber alcanzado todavía la madurez en el 
desarrollo de su sistema nervioso, como se verá más adelante. 
En cuanto a las petalias occipitales, los resultados indican que hay también 
diferencias significativas entre neandertales y otras especies de Homo. El patrón más 
frecuente en homininos es el de petalia occipital izquierda acompañada normalmente de 
frontal derecha (Holloway, 1981c; Holloway y de LaCoste-Lareymondie, 1982; Grimaud-
Hervé, 1997; Bruner, 2004; Holloway et al., 2004a; Peña-Melián et al., 2011). Sin 
embargo los neandertales muestran el porcentaje más bajo de petalia occipital izquierda 
de toda la muestra Homo estudiada, 78%, frente a un 84% en sapiens, o a un 81% en 
H. erectus asiáticos (Peña-Melián et al., 2011) como se ve en la Figura 15. De los cuatro 
occipitales de El Sidrón estudiados, sólo ha sido posible identificarlas en tres de ellos por 
condiciones de preservación. De estos, dos la presentan izquierda y uno derecha. Dado 
que las petalias occipitales suelen ir acompañadas de petalia frontal contralateral, cabe 
suponer dos frontales derechas y una izquierda, que obviamente no han podido ser 
confirmadas. Los neandertales siguen por tanto el patrón predominante en humanos 
anatómicamente modernos, pero presentan un porcentaje mayor de petalia derecha que 
en otros homininos, lo que parece indicar una vez más que han desarrollado de modo 
 
163 
diferente determinadas asimetrías endocraneales. Cabe preguntarse si existe alguna 
relación con el patrón de drenaje venoso. El caso más común en la muestra de especies 
del género Homo estudiada es la combinación de dominancia vascular derecha-petalia 
occipital izquierda (ver Tabla 1 en Peña-Melián et al., 2011), lo cual concuerda con 
estudios previos realizados en humanos actuales (Toga y Thompson, 2003). Esta 
disposición mayoritaria podría interpretarse como resultado de un efecto mecánico, es 
decir la presión ejercida por la proyección del hemisferio izquierdo desplazaría o 
favorecería el flujo venoso principal hacia el lado contrario, el derecho. Sin negar la 
influencia de este tipo de presiones y fuerzas, los casos de petalia y seno dominante del 
mismo lado parecen requerir otra explicación.  
La mayor frecuencia de petalia izquierda está también presente en primates, 
siendo mayoritaria en grandes simios. En Australopithecus y Paranthropus aparecen 
también evidencias del patrón de petalias más común, frecuente también en Homo 
(Holloway, 1981c; Holloway y de LaCoste-Lareymondie, 1982). Muchas de las asimetrías 
encefálicas podrían estar ya presentes en el último antepasado común de Pan y 
homininos, si bien en estos el grado de lateralización hemisférica estructural y funcional 
es mayor (Sherwood et al., 2008) dado que en general los primates presentan cerebros 
asimétricos a pesar de no tener capacidades claramente lateralizadas como el lenguaje 
(Le May, 1976; Holloway y de LaCoste-Lareymondie, 1982). En neandertales se aprecian 
dos tendencias. Por un lado, en cuanto al drenaje presentan el patrón más común, 
aunque muy lateralizado. Y por el contrario, en las petalias el modelo menos común está 
más representado que en otros homininos. Esto no parece incompatible ya que al parecer 
no hay una relación directa entre petalias y senos durales (Peña-Melián et al., 2011). Sin 
embargo todavía no está clara una posible interpretación del sesgo en las petalias 
neandertales. El patrón de los senos por tanto, parece ser un rasgo más propio o 
diferenciador de neandertales al ser proporcionalmente más evidente que las petalias.  
En cuanto a aspectos funcionales, la relación con este tipo de asimetrías es 
altamente especulativa (Holloway, 1981c), asociándose en ocasiones con lateralidad 
manual (Kertesz et al., 1990) si bien esta asociación es discutida (Chiu y Damasio, 
1980).  
4.1.2. Configuración de los lóbulos cerebrales 
Este apartado se centra en analizar las hipotéticas diferencias entre los cerebros 
neandertal y sapiens en los lóbulos occipital y temporal. En el lóbulo temporal, 
basándonos en la configuración distintiva de la región del polo en sapiens, propuesta por 
Bastir y colaboradores (2011), planteamos la existencia de diferencias también en la 
forma y organización del resto del lóbulo ―disposición de giros y surcos― entre 
neandertales y sapiens. Los resultados obtenidos constatan esas diferencias en forma de 
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variación entre la orientación y distribución de algunos surcos y giros. En cuanto al lóbulo 
occipital, se aprecian también aspectos propios de neandertales como una cierta 
inclinación en las fosas supra en infracalcarina respecto a la cresta sagital interna. A 
continuación trataremos en detalle estas cuestiones. 
Estudios previos han revelado determinadas diferencias en el lóbulo temporal en 
cuanto a tamaño y orientación entre H. neanderthalensis y H. sapiens. Concretamente la 
región comprendida por los lóbulos parieto-temporales sería relativamente más pequeña 
en neandertales comparado con sapiens (Balzeau et al., 2012; Hublin et al., 2015). La 
región del polo temporal también muestra disparidad en cuanto a orientación y tamaño, 
siendo de mayor tamaño en sapiens y estando los polos más proyectados hacia adelante 
y hacia afuera, más lateralizados (Bastir et al., 2008; Bastir et al., 2011; Hublin et al., 
2015, ver Fig. 5). El estudio de los tres temporales de El Sidrón ha puesto de manifiesto 
que la configuración y disposición de sulci y gyri, si bien en sentido general es similar a 
sapiens, muestra también algunas diferencias entre esas especies, apoyando por tanto 
las hipótesis mencionadas. Se ha observado que en neandertales la fosa descrita como 
post-arcuata es de menor tamaño que en sapiens; esta región coincide con el límite 
posterior del área 20 de Brodmann y anterior de la 37. En sapiens además el giro 
temporal inferior se presenta en posición más vertical respecto a neandertales, donde los 
surcos de los giros fusiforme y temporal inferior se disponen un tanto paralelos a la 
escama del temporal en contraste con sapiens. Todo ello muestra que la fosa craneal 
media está ocupada de forma diferente en las dos especies, con variaciones reconocibles 
en la disposición de las circunvoluciones temporales. Igualmente en la región del polo 
merece destacarse diferencias significativas, aparte de la orientación; así en neandertales 
son los giros temporales inferior y medio los que definen el polo, mientras que es el giro 
superior en humanos modernos. 
Todas estas diferencias en la disposición de las circunvoluciones temporales tanto 
en la fosa craneal media como en la región del polo, responden a la distinta configuración 
del lóbulo temporal ya mencionada por Bastir et al. (2008, 2011), encajando además con 
las distintas formas endocraneales previamente descritas entre estas especies (Bruner et 
al., 2003; Gunz et al., 2010). La morfología y posición de los lóbulos temporales podría 
también estar influenciada por factores craneales externos al cerebro.  Dado que la fosa 
craneal media se sitúa sobre la articulación de la mandíbula, expondría al menos a parte 
del lóbulo temporal (porciones inferior y anterior, las que se alojan en la fosa craneal 
media) a la influencia de los movimientos y fuerzas mandibulares durante la masticación, 
y por ello lo vincularían un tanto a las dinámicas del esqueleto facial (Bastir et al., 2004; 
Bastir y Rosas, 2005; Bastir y Rosas, 2006). 
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La particular configuración de las circunvoluciones temporales en neandertales 
debería tener su reflejo funcional dado que las diferencias de cierto grado en la 
neuroanatomía externa conllevan generalmente implicaciones funcionales y/o cognitivas 
(Wynn et al., 2016). Sin embargo cabe plantearse si las diferencias detectadas entre 
neandertales y sapiens, básicamente de naturaleza espacial ―distribución/disposición de 
surcos y giros, que es lo que se puede concluir a partir de las huellas óseas― son 
suficientes como para manifestarse funcionalmente. En el caso del lóbulo occipital, como 
veremos más adelante, sí hay una asociación más directa entre determinados surcos y 
giros con aspectos funcionales (cortex visual), circunstancia que no se da en la región 
temporal. Enlazando conceptos, podríamos especular que dado que el lóbulo temporal 
está implicado también en el procesamiento de la información visual, particularmente en 
el reconocimiento de la forma (Wynn, 2002; Hodgson, 2009), las diferencias existentes 
en el cortex visual en neandertales (García-Tabernero et al., 2018) tendrían un reflejo 
también en la parte basal del lóbulo temporal, si bien tal vez no sean detectables en las 
huellas óseas. 
En cuanto al lóbulo occipital, del examen de tres de los cuatro occipitales de El 
Sidrón, por razones de conservación, junto con el resto de la muestra neandertal, 
podemos concluir que existen rasgos característicos en la configuración de las fosas 
occipitales en esta especie. En las mencionadas fosas occipitales, que alojan la región de 
los polos, se han identificado y definido las llamadas fosa supra e infracalcarina, 
emplazadas superior e inferiormente a la posición del surco calcarino. Se ha descubierto 
que la orientación de estas fosas es diferente respecto a sapiens, mostrando una 
disposición oblicua respecto a la cresta occipital interna, es decir al plano sagital (Fig. 
16). Este fenómeno está en consonancia con el desvío del seno sagital del plano sagital 
que se vio en el apartado 4.1.1 de esta Discusión. El desvío de este seno es mayor en la 
transición hacia el seno transverso, en torno a la confluencia de los senos. En esa región 
inferior de la fosa occipital es precisamente donde se localiza la fosa infracalcarina, que 
es también la más alejada del plano sagital. Parece ser que todos los componentes de las 
fosas occipitales están inclinados diferencialmente respecto a la línea media, 
representada por la cresta occipital interna, con la parte superior más cerca de esta, 
distanciándose en sentido inferior. Las dinámicas que causen este efecto afectan 
predominantemente a la parte inferior de las fosas. La gran extensión del surco calcarino 
por la superficie lateral de la región del polo, como se verá en el apartado siguiente, sería 
igualmente coherente con esta inclinación de las fosas occipitales, que sería un carácter 
primitivo, mientras que la configuración sapiens ―fosas supra e infracalcarina paralelas 
al plano sagital― puede ser entendida como un carácter derivado, conse cuencia del 
proceso de globularización del cerebro que conlleva reorganización topográfica y 
funcional (p. ej. reducción del cortex visual). 
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4.1.3. Giros y surcos cerebrales: aspectos funcionales 
Hasta ahora hemos explorado algunos aspectos del encéfalo de neandertales, 
dentro del marco de la hipótesis general que conjetura diferencias tanto morfológicas 
como funcionales entre los cerebros de neandertales y sapiens. La circulación venosa, 
con los senos durales, las formas de lóbulos y polos y la configuración de surcos y giros, 
han aportado datos a nivel de diferencias morfológicas principalmente. Este apartado 
está enfocado a las potenciales diferencias funcionales mediante la identificación e 
interpretación de las circunvoluciones del cerebro de los neandertales. Estas sólo han 
sido estudiadas en la región occipital, dada la presencia de surcos particularmente 
interesantes desde un punto de vista evolutivo, como el lunatus o el calcarino, junto con 
la estrecha asociación entre surco y función en algunos de los que dejan una impronta 
clara y reconocible. Desafortunadamente esto no se da en los sulci y gyri del lóbulo 
temporal, al menos en aquellos susceptibles de dejar huella, y por tanto es más difícil 
Figura 16. Vista posterior de los moldes endocraneales virtuales de varios neandertales (gris) y un humano 
anatómicamente moderno (Ol-866, morado), mostrando la inclinación de las fosas supra e infracalcarina 
respecto al plano sagital. Es clara la diferencia entre estas especies, con una mayor inclinación en 
neandertales. A la derecha se ha esquematizado este patrón. Escala en cm. De García-Tabernero et al., 
(2018). 
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hacer inferencias funcionales. Si bien en ambos lóbulos el patrón y el grado de 
girificación son similares entre neandertales y sapiens, se han detectado diferencias 
también en el lóbulo occipital como veremos a continuación. 
Ciñéndonos ya a la región occipital, planteábamos testar la hipótesis del mayor 
tamaño del cortex visual en H. neanderthalensis comparado con H. sapiens, que ya había 
sido sugerida por Holloway (1985) pero que se ha reformulado y ampliado por Pearce y 
colaboradores (2013). Del trabajo de estos investigadores emanan mayores 
implicaciones que desbordan el cortex visual. Así proponen que el mayor tamaño de las 
órbitas en neandertales implicaría un mayor cortex visual, siempre comparado con 
humanos anatómicamente modernos, y que con mayor cantidad de tejido cerebral 
dedicado al cortex visual, habría quedado menos neocortex disponible para otros 
aspectos cognitivos como la sociabilidad, por los que en promedio los grupos 
neandertales habrían sido de menor tamaño que los de los sapiens del mismo periodo, lo 
cual habría sido un factor más en su extinción. Estas proposiciones han generado cierto 
debate científico y han sido fuertemente cuestionadas por otros investigadores (Holloway 
y Schoenemann, 2014; Traynor et al., 2015). El interesante debate del tamaño de los 
grupos, queda fuera de los objetivos de esta Tesis, por lo que nos centraremos en las 
premisas de esta hipótesis relacionadas con el tamaño del cortex visual en neandertales. 
Su dimensión será evaluada a través del análisis de uno del surcos cerebrales asociado al 
cortex visual primario, el surco calcarino, en lugar de inferirlo indirectamente por el 
tamaño de la órbita, que podría ser menos preciso de lo que Pearce y colaboradores 
proponen (Masters, 2012; Masters et al., 2015; Pereira-Pedro et al., 2017). 
El área visual, responsable del procesamiento visual, coincide con bastante 
precisión con el lóbulo occipital. Está dividida en 5 sectores funcionales, nombrados de 
V1 a V5, áreas 17, 18 y 19 según Brodmann (Brodmann, 1903, 1909). El área V1 
(estriada o cortex visual primario, 17 de Brodmann) y V2 (paraestriada, 18 de 
Brodmann) están localizadas en las fosas occipitales (Amunts et al., 2000; Hinds et al., 
2009), por lo que son susceptibles de ser estudiadas dado que es en estas fosas donde 
se encuentra la mayoría de huellas óseas, seguramente por la presión ejercida por la 
región de los polos occipitales. El área V1 está estrechamente asociada al surco calcarino 
(Amunts et al., 2000; Hinds et al., 2008; Malikovic et al., 2012), que además suele dejar 
una impronta reconocible, por lo que nos hemos centrado en identificar y analizar este 
surco en particular. Las fosas occipitales, como ya se ha mencionado, exhiben 
habitualmente una profusión de huellas óseas de otros surcos y giros que trataremos en 
su momento. 
El surco o fisura calcarina ha sido identificado en los tres occipitales más 
completos de El Sidrón (SD-1219, SD-1149 y SD-2300), mientras que por razones de 
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conservación no ha sido posible en SD-370a. Nos gustaría destacar la calidad de las 
huellas óseas en los tres especímenes, especialmente notable en SD-2300, adscrito al 
individuo juvenil J1, tal vez por estar todavía su cerebro en desarrollo (Rosas et al., 
2017, 2018). Mencionamos este aspecto porque no suele ser habitual tal grado de 
preservación en fósiles que permitan hacer identificaciones tan precisas de los surcos y 
giros. Los resultados obtenidos indican que el surco calcarino en los ejemplares de El 
Sidrón es de gran tamaño, largo y ancho, desarrollándose latero-caudalmente por la 
superficie lateral del polo occipital (Fig. 17). El calcarino del lado derecho, identificado en 
SD-2300 y SD-1149, parece de menor tamaño al estar enmascarado por el surco del 
seno dominante, dejando a la vista solo la parte final (Fig. 17). Por contraste en 
humanos actuales el calcarino alcanza el exterior el polo en muchas menos ocasiones, y 
cuando lo hace no penetra demasiado en la superficie del polo occipital. Además en 
neandertales el extremo del calcarino es simple comparado con sapiens, que es más 
variable atendiendo a las categorías de Ono et al. (1990) lo cual añade otra diferencia 
más en este surco entre estas dos especies. 
El surco calcarino discurre por el interior del lóbulo occipital pero es bastante fácil 
de identificar cuando alcanza la región posterior del polo, donde a veces aparece y se 
extiende por la superficie exterior en mayor o menor medida. En hemisferios cerebrales 
se puede distinguir a simple vista, tanto real como virtualmente. Dentro de la alta 
variabilidad en la disposición de surcos y giros en el occipital, puede considerarse 
constante y de localización razonablemente segura. Por ello la categorización que hemos 
seguido en sapiens nos parece fiable. Estos criterios se ven reforzados por la metodología 
seguida en cuanto a la correspondencia tejido blando-duro, expuesta en Rosas et al. 
(2013, 2014), aplicada en este caso al occipital. Podría no obstante ponerse en duda su 
identificación en los fragmentos craneales examinados, tanto de El Sidrón como de otros 
neandertales, dada la siempre problemática asociación de relieves óseos con 
circunvoluciones en restos fósiles (de ahí el intenso y largo debate sobre la posición del 
surco semilunar en australopitecinos, como se verá más adelante). Sin embargo 
confiamos en su correcta identificación por dos razones. En primer lugar por la alta 
calidad de las huellas óseas endocraneales de los especímenes de El Sidrón. En segundo 
lugar por su ubicación, que hace improbable que sea otro surco el que se localiza en esa 
parte central próxima al plano mediano-sagital de las fosas occipitales. En otros moldes 
endocraneales examinados, por múltiples factores, es difícil asignar con exactitud surcos 
y giros, sin embargo si está suficientemente desarrollado el calcarino suele ser posible 
identificarlo. 
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Dado además que es el surco más predecible de las áreas corticales primarias 
(Fischl et al., 2008) y que está asociado directamente a la corteza visual primaria, área 
V1 ó 17 de Brodmann, que se localiza en torno a él (Amunts et al., 2000; Fischl et al., 
2008), la variabilidad en su forma predice la del área V1 (Malikovic et al., 2012). Por 
tanto el tamaño, la anchura, el grado de extensión en la superficie lateral de la fosa, 
indicativo de su gran profundidad, observados en los ejemplares de El Sidrón, nos 
permite afirmar que el cortex visual primario sería mayor en neandertales comparado 
con sapiens. Esto apoyaría la hipótesis de Pearce et al. (2013) de un mayor cortex visual 
Figura 17. Vista posterior de los moldes endocraneales virtuales de los occipitales de El Sidrón SD-2300 (A), 
SD-1219 (B) y SD-1149 (C), mostrando el patrón de surcos y giros según dos nomenclaturas (Duvernoy, 1991 
a la izquierda y Alves et al., 2012 a la derecha). O1 surco occipital superior, O2 medio o lateral y O3 inferior. PO 
línea parieto-occipital. Escala en cm. De García-Tabernero et al. (2018). 
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en neandertales, y estaría así mismo en consonancia con la afirmación de Balzeau et al. 
(2012) de una mayor superficie del los lóbulos occipitales en esta especie, y en H. 
erectus, comparado con sapiens. Igualmente es coherente con la afirmación de la 
reducción del cortex visual en H. sapiens (Holloway, 1985, 2008), que habría sido 
desplazado posteriormente debido al aumento de las áreas parietales (Aiello y Dean, 
1990; Grimaud-Hervé, 1997; Bruner et al., 2003; Bruner, 2004), afectando 
particularmente al área V1 o cortex visual primario (de Sousa et al., 2010). 
Puntualizaremos que la premisa de Pearce et al. (2013) de un mayor cortex visual 
se basa indirectamente en el tamaño orbital y en el supuesto de la alta correlación entre 
los componentes de sistema visual, que escalarían juntos (Schultz, 1940; Andrews et al., 
1997; Stevens, 2001; Barton, 2007; Yan et al., 2009; Pearce y Bridge, 2013). Sin 
embargo esta correlación, si bien existe, es más débil de lo que parece (Masters et al., 
2015), por eso es importante haber podido comprobar las dimensiones del cortex visual 
de manera más inmediata sobre uno de los surcos más directamente asociados a él. Por 
otra parte, y siguiendo con la hipótesis de Pearce y colaboradores (2013), no estamos de 
acuerdo con la proposición de un mayor cortex visual en neandertales como adaptación a 
las condiciones de baja luminosidad propias de latitudes altas. Esta idea se basa en 
trabajos previos de la misma autora que exponen que en humanos modernos de latitudes 
altas, sus cortex visuales serían mayores para mantener la agudeza visual en condiciones 
de baja luminosidad (Pearce y Dunbar, 2012; Pearce y Bridge, 2013), inferidos una vez 
más por el tamaño de la órbita. Dado que los individuos de El Sidrón pueden 
considerarse neandertales plenamente del Sur, así como la amplia distribución de esta 
especie por latitudes bajas (sur de Europa, Oriente Próximo), esta explicación no nos 
parece válida aún asumiendo cierta variabilidad intraespecífica en neandertales (Bastir et 
al., 2010). 
Parece ser que la expansión alométrica del cerebro neandertal se ha concentrado 
en el eje antero-posterior, experimentando flexión dorsal (dorsal bending), aumentando 
los lóbulos frontales y occipitales, sin variación notable en el eje lateral (Bruner et al., 
2003; Bruner, 2004), lo cual podría llevar asociado un incremento del cortex visual. 
Reforzando esto, Balzeau (2012) muestra que los neandertales presentarían la mayor 
superficie en los lóbulos frontales y una de las mayores en los occipitales, comparado con 
otros homininos. Por otro lado la forma larga y ancha del calcarino en los individuos de El 
Sidrón (Fig. 17), ampliamente expandido por la parte lateral del polo, está en 
consonancia con la inclinación del resto de componentes de las fosas occipitales 
previamente tratados: senos venosos y fosas supra e infracalcarina (Fig. 16). 
Finalmente, una implicación funcional del relativamente gran tamaño del cortex 
visual primario en neandertales sería que habrían tenido una mayor agudeza visual que 
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sapiens ya que, según algunos estudios, esta puede predecirse por el tamaño de área V1 
(Boynton y Duncan, 2002; Duncan y Boynton, 2003). Esta relación es estrecha también 
en monos (Cowey y Ellis, 1967; Cowey y Ellis, 1969), por lo que todo parece indicar que 
existe una alta correlación en la disposición topográfica en las vías visuales, donde la 
retina se proyecta magnificada en el cortex visual, por lo que el tamaño de este sería 
reflejo de la agudeza visual (Rolls y Cowey, 1970; Cowey y Rolls, 1974). 
Otro interesante y hasta cierto punto polémico surco cerebral es el sulcus lunatus 
o surco semilunar, que ha sido también identificado en dos occipitales de El Sidrón (Fig. 
17). El largo e intenso debate sobre este surco se basa en la secuencia temporal de los 
fenómenos de expansión y reorganización cerebrales en homininos. La clave es cómo fue 
la secuencia ¿primero expansión, luego reorganización, o fueron en parte simultáneos? El 
debate es indicativo también de la dificultad de interpretar huellas en superficies óseas o 
moldes endocraneales para identificar supuestos surcos y giros, así como de las 
dramáticas implicaciones que esta identificación puede tener. El surco semilunar marca la 
extensión del cortex visual en grandes simios, coincidiendo aproximadamente con el 
límite del lóbulo occipital. La posición de este surco, es indicativa de reorganización 
cerebral al estar en humanos notablemente desplazada posteriormente, hacia el polo, 
alejándose por tanto de la sutura lambdoidea, habiéndose reducido el cortex visual 
respecto a estos simios, entre otras áreas reorganizadas. La posición del lunatus podría 
ser el primer indicio de reorganización cerebral en homininos. Ya hemos visto en el 
apartado 1.1.2.3. Surcos y giros: implicaciones funcionales como todo comienza con el 
trabajo de Dart (1925) sobre el cráneo del niño de Taung. En esencia, este debate tiene 
interés básicamente en los primeros homininos, donde el comienzo del incremento 
cerebral en volumen pudo haber precedido o haberse simultaneado con fenómenos de 
reorganización cerebral. Una posición más anterior, más cercana a la sutura lambdoidea 
del surco semilunar, revelaría que no hay todavía reorganización destacable en estos 
primeros homininos, que comenzaría más tarde, cuando se ha alcanzado un determinado 
volumen cerebral, posiblemente con Homo: primero expansión, luego reorganización 
(Tobias, 1971; Falk, 1980, 1983, 1985; Jerison, 1990; Armstrong et al., 1991; Jerison, 
1991; Falk, 2014, entre otros muchos trabajos). En cambio una posición del lunatus más 
hacia el polo, alejada de la sutura lambdoidea, implicaría que la reorganización cerebral 
ya habría comenzado ya que indica que la reducción del cortex visual, en ausencia de 
incremento cerebral notable, o de manera simultánea al aumento de volumen: primero 
reorganización, luego expansión (Holloway, 1981b, 1984, 1992; Holloway et al., 2003; 
Holloway, 2008; Zilles et al., 2013, por citar solo algunos).  
Creemos sin embargo que este debate, aún siendo interesante, está fuera del 
alcance de esta Tesis, dado que no estamos estudiando australopitecinos, y una vez 
consolidado el género Homo el surco semilunar aparece ya como un rasgo derivado, 
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claramente desplazado caudalmente, alejado de la sutura lambdoidea, como se ha visto 
en numerosas especies de este género, lo cual sería un claro indicio de reorganización 
cerebral (Holloway et al., 2004a; Falk et al., 2009; de Sousa et al., 2010, entre otros). 
Otros estudios, además, sugieren que el lunatus que presentan los grandes simios podría 
no ser homólogo al de humanos (Allen et al., 2006), lo cual cambiaría el enfoque de este 
controvertido asunto. Añadiremos que, como ya se ha dicho, este surco ha podido ser 
identificado en dos de los especímenes de El Sidrón (Fig. 17), situándose dentro de la 
fosa del polo occipital, manifiestamente en posición posterior, alejado por tanto de la 
sutura lambdoidea. Su ubicación es coherente con el patrón "humano" o derivado 
(human-like en la literatura), frente al modelo "póngido" o primitivo (pongid-like), 
encontrado tanto en sapiens modernos como en otros fósiles estudiados (Clark, 1938; 
Dean et al., 1998; Holloway et al., 2004a; Falk et al., 2009; Gilbert et al., 2009), lo cual 
es lo esperable en un hominino altamente encefalizado y reorganizado, que ya reducido 
en gran medida su cortex visual comparado con grandes simios (Kaas, 1978; Holloway et 
al., 2003; Kaas, 2013). Dejando aparte a los australopitecinos, al parecer la presencia o 
ausencia de este surco no aporta información filogenética al ser independiente de la 
especie, habiéndose encontrado en prácticamente todos los miembros de Homo: H. 
neanderthalensis, H. sapiens arcaico y moderno, H. floresiensis, H. 
hedelbergensis/rhodesiensis, H. erectus africanos y asiáticos, en posición variable dentro 
de las fosas occipitales, dependiendo de cada espécimen, aunque siempre situado 
posteriormente.  
Finalmente, otros sulci y gyri se han identificado en los tres occipitales mejor 
conservados de El Sidrón, como puede apreciarse en la Figura 17. Del análisis de los 
mismos se deduce que en general, el patrón es similar a sapiens (con las excepciones ya 
mencionadas), tanto en número como en posición relativa, teniendo en cuenta la gran 
variabilidad que existe en esta parte del cerebro. Reflejo de ello es, quizás, que a día de 
hoy la nomenclatura de los sulci y gyri occipitales no está totalmente normalizada, como 
sí ocurre en el lóbulo frontal o temporal, habiendo manejado diferentes trabajos y 
terminologías para asegurarnos una correcta identificación, desde las que podríamos 
llamar clásicas (Ono et al., 1990; Duvernoy, 1991) hasta otras con puntos de vista más 
actuales (Alves et al., 2012). Todo ello, junto con la calidad de las improntas óseas de los 
especímenes de El Sidrón, hace que se haya llegado a una identificación y descripción 
minuciosa y precisa de los surcos y giros de la región del polo occipital (ver Fig. 17), 
pocas veces antes lograda en fósiles. Desafortunadamente pocas inferencias funcionales 
se pueden extraer, aparte de aspectos generales como son el alto grado de girificación 
en neandertales, similar en a sapiens, que indicarían un cerebro sofisticado y altamente 
reorganizado. 
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4.2. DISCUSIÓN OBJETIVO 2 
El marco teórico general que subyace en esta Tesis plantea la existencia de 
diferencias morfológicas y funcionales entre H. neanderthalensis y H. sapiens basándose 
en que si las trayectorias evolutivas que han seguido ambas especies para lograr un 
cerebro de gran tamaño han sido distintas (Bruner et al., 2003), esto debería reflejarse 
en diferencias tanto morfológicas como funcionales. A lo largo de los diferentes trabajos 
expuestos en el apartado de Resultados, hemos explorado estas diferencias en aquellos 
rasgos que nos permiten analizar los fósiles, tanto en morfologías y patrones, como 
aspectos funcionales.  
En esta sección discutiremos la sugestiva cuestión de si también existen 
diferencias en el desarrollo del sistema nervioso, particularmente del cerebro. Se han 
propuesto dos escenarios hipotéticos. Por una parte que los patrones de crecimiento 
cerebral entre neandertales y sapiens son distintos, difiriendo fundamentalmente en la 
exclusiva fase de globularización de este último (Gunz et al., 2010; Neubauer et al., 
2010). Por otra, que dichos patrones son básicamente iguales, cuestionando que el 
particular crecimiento cerebral sapiens postnatal sea un carácter derivado único (Ponce 
de León et al., 2008; Ponce de León et al., 2016). Ambas pueden inscribirse en la 
hipótesis más general, subyacente a lo largo de esta Tesis, desarrollada por Bruner et al. 
(2003), que plantea dos trayectorias evolutivas distintas en el proceso de encefalización 
en homininos. Para explorar estas cuestiones el objetivo principal ha sido calcular el 
volumen endocraneal (VE) del individuo juvenil El Sidrón J1, y relacionarlo con el grado 
de desarrollo postcraneal, obteniendo así inferencias sobre el crecimiento de su sistema 
nervioso, y por extensión de neandertales. Este objetivo se ha alcanzado reconstruyendo 
virtualmente el cráneo a través de los fragmentos conservados (Rosas et al. 2017, S8), 
como paso previo para generar los moldes endocraneales de los que se obtiene el 
volumen consenso de la cavidad craneal (Fig. 18). Además se ha llevado a llevado a cabo 
un segundo método con Morfometría Geométrica basado en la relación lineal entre el 
tamaño del occipital (estimado por el centroid size) y el VE. Todo ello en el marco de un 
estudio más completo sobre patrones de crecimiento y desarrollo en neandertales, desde 
una perspectiva organísmica, que abarca casi todos los sistemas esqueléticos dado el alto 
grado de preservación de elementos óseos de este individuo (Rosas et al., 2017, 2018). 
Por ello los datos obtenidos para el VE se han visto reforzados por otros indicadores 
como veremos. 
En cuanto a los resultados, el cálculo del VE del individuo J1 por medio de la 
reconstrucción virtual arroja un volumen consenso de 1330.57 cm3, lo cual representa un 
87.5% de la media neandertal, estimada en 1520 cm3 (Rosas et al., 2017). En humanos 
modernos el 90% del peso cerebral adulto se alcanza en torno a los 5 años  (Robson y 
Wood, 2008), y el 95% a los 7 años (Cabana et al., 1993), por tanto teniendo en cuenta 
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que la edad estimada para J1, que es 7.7 años, podemos concluir que el crecimiento 
cerebral alcanzado está lejos de la de sapiens esa edad, de un 87.5% de J1 a un 95%, lo 
que apunta a un ritmo de crecimiento y maduración cerebral diferente respecto de H. 
sapiens. Estos datos parecen apoyar la hipótesis de que los patrones de crecimiento 
cerebral entre neandertales y sapiens son distintos. El estudio de los restos dentales y 
postrcraneales, sin embargo, indican un ritmo de crecimiento para el resto del organismo 
similar a las humanos modernos, con alguna excepción como el esqueleto axial, junto 
con otra información relevante: sexo masculino, estimación de peso, 26 kg y altura, 111 
cm... (Rosas et al., 2017). 
Reforzando estos resultados del VE del juvenil J1, tenemos otros indicadores que 
permiten suponer que su sistema nervioso, y por tanto el cerebro, estaba todavía en 
crecimiento, no habiéndose alcanzado el tamaño casi definitivo que a esta edad ya se ha 
logrado en sapiens generalmente. El método de la relación tamaño del occipital-VE, si 
bien no es comparable al primero, da un VE también bajo respecto al volumen de un 
adulto de El Sidrón calculado por el mismo método (1253.2 cm3 de J1 frente a 1448.26 
cm3 de SD-12319); esto debe tomarse no como un cálculo absoluto, sino como una 
estimación relativa, pero apunta igualmente a un VE de J1 alejado del valor de un adulto. 
Además, la anchura de los senos durales es la menor de toda una amplia muestra de 
Homo, tanto fósiles como actual (ver Fig. S23 en Rosas et al. 2017), por debajo incluso 
de individuos infantiles, lo que junto con el patrón de remodelación ósea de la superficie 
endocraneal del occipital (Fig. 4 en Rosas et al. 2017), que muestra áreas de reabsorción 
Figura 18. Diferentes vistas de la reconstrucción virtual del cráneo del individuo juvenil El Sidrón J1, a partir 
del cual se obtiene el molde endocraneal, en verde, que arroja el dato del volumen endocraneal. 
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ósea asociadas al crecimiento del cerebro (Kranioti et al., 2009), las abundantes y 
frescas huellas óseas de surcos y giros en la cara interna de los huesos frontal y occipital, 
apuntan igualmente a un cerebro todavía en desarrollo, lo que supondría un ritmo de 
crecimiento ligeramente distinto al de sapiens, alargándose en el tiempo respecto a esta 
especie. Por otra parte algunos datos del esqueleto postcraneal, como la fusión no 
completada de parte de las vértebras (Fig. 2 en Rosas et al. 2017), apuntan también en 
la misma dirección que dado que aunque la secuencia de maduración sería similar a 
sapiens, corresponderían a un individuo de menor edad. 
La idea de un periodo de crecimiento cerebral más largo en neandertales, 
comparado con sapiens, ha generado cierto debate científico. La principal crítica se 
refiere al valor usado como media neandertal del VE, 1520 cm3, sobreestimado según el 
autor de estos argumentos, por lo que el dato del 87.5% de VE de J1 sería erróneo, 
debiendo ser realmente un porcentaje mayor, lo que implica que, contra lo propuesto en 
nuestro trabajo, J1 estaría muy cerca de alcanzar su VE definitivo (DeSilva, 2018). Estas 
conclusiones están por tanto en consonancia con la hipótesis de Ponce de León et al., 
(2008) y Ponce de León et al. (2016) de patrones de crecimiento cerebral muy similares 
entre neandertales y sapiens. Sin embargo, la discusión sobre el tipo de muestra o los 
especímenes que deben tenerse en cuenta a la hora de calcular una media de referencia 
no parece muy productiva, ya que las posibilidades para componer dicha muestra serán 
siempre numerosas según las variables que se consideren para incluir o no determinados 
ejemplares (sexo, edad, sólo los llamados clásicos frente a todo el espectro neandertal, 
etc). Además las estimaciones de VE para cada espécimen varían en ocasiones según el 
método y el investigador. Esto generaría una controversia perpetua sobre la validez del 
porcentaje obtenido, sin argumentos realmente definitivos para zanjar la cuestión. Por 
ello pensamos que el dato obtenido de un 87.5% del valor adulto, más que tener valor 
por sí mismo, lo tiene dentro de un contexto donde otros resultados apuntan en la misma 
dirección, como son principalmente las evidencias histológicas de formación de hueso en 
la superficie endocraneal occipital, el tener unos senos durales de tamaño pequeño y el 
retraso en la fusión de determinadas vértebras (Rosas et al., 2018). Además las nítidas 
impresiones óseas en la cara endocraneal del occipital refuerzan también la idea de un 
cerebro todavía en crecimiento. Sintetizando, existe una falta de sincronía entre el grado 
de maduración postcraneal y dental, similar a sapiens, y el del sistema nervioso/cerebro, 
que debería ser igualmente análogo a sapiens de su edad, pero que sin embargo muestra 
indicios de no haberlo alcanzado todavía. Por ello parece legítimo concluir que existen 
diferencias a nivel de crecimiento del cerebro entre ambas especies, con un ritmo 
distinto, más dilatado en el tiempo, en neandertales respecto a sapiens. 
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4.3. PASOS FUTUROS EN LA INVESTIGACIÓN 
Afortunadamente desde un punto de vista paleoneurológico quedan varios 
aspectos por estudiar en los fósiles de El Sidrón, así como en neandertales y otros 
homininos. En primer lugar situaríamos abordar el estudio de los lóbulos frontales, que 
ahora mismo está ya llevándose a cabo. También los parietales, si bien en este caso los 
restos craneales están peor conservados. Con esto quedaría completada una primera 
etapa, abarcando globalmente las principales estructuras encefálicas, especialmente el 
cerebro. 
Varias cuestiones emanan directamente de los trabajos presentados en esta Tesis. 
Así nos planteamos: 
 Continuar con la estimación de volúmenes endocraneales en el resto de individuos de 
El Sidrón. Hay varios fragmentos craneales de adultos, algunos aparecen en este 
trabajo, que se postulan como candidatos idóneos. Será todo un reto por la naturaleza 
incompleta de los restos así como la falta de asociación directa entre algunos restos 
complementarios (occipitales con frontales, etc). 
 
 Completar el estudio de la configuración de las fosas occipitales (oblicua vs paralela 
respecto del plano sagital) y su contenido anatómico en otros homininos aparte de 
neandertales y sapiens, especialmente del Pleistoceno Medio, encuadrado en la 
hipótesis de las diferentes trayectorias evolutivas en la encefalización de homininos. 
 
 Relacionado con esto, merece la pena explorar en mayor profundidad el posible efecto 
del dorsal bending, o flexión dorsal, en la configuración de la anatomía de la fosa 
occipital. La mayor o menor tensión de los tejidos meníngeos, especialmente la hoz 
del cerebro, asociada a un potencial crecimiento cerebral principalmente en el eje 
antero-posterior parece también interesante. 
 
 Otros elementos anatómicos endocraneales/encefálicos, más difíciles sin embargo de 
aprehender fundamentalmente por la naturaleza de las improntas óseas, merecen 
también ser revisados, al menos con estudios preliminares para comprobar su 
potencial, como serían nervios, sistemas arteriales, cerebelo, etc. 
 
 Ampliar el estudio del surco calcarino a especies del Pleistoceno Medio así como 
explorarlo en más especímenes neandertales. La experiencia previa predice que no 
será fácil ya que múltiples factores dificultan su identificación y análisis con cierta 
seguridad: la resolución de moldes, el estado del propio resto fósil (pobre 
conservación de las huellas endocraneales por fenómenos tafonómicos, sedimento 
ocultando improntas, etc), insuficiente calidad de las tomografías, entre otros. 
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 El diferente ritmo de crecimiento cerebral en neandertales respecto a sapiens, es un 
aspecto sumamente interesante que merece la pena seguir siendo estudiado, teniendo 
en cuenta además las hipótesis contrapuestas que existen al respecto, así como el 
debate que generó en el momento de su publicación. 
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CAPÍTULO 5. CONCLUSIONES 
 
1. Se han encontrado diferencias entre los cerebros de neandertales y sapiens, tanto a 
nivel morfológico como, por inferencia, funcional. Los caminos evolutivos en el 
proceso de encefalización seguidos por estas dos especies hermanas parecen 
distintos y por tanto sustentan el marco teórico que subyace en esta tesis, enunciado 
por Bruner et al. (2003). 
 
2. Los individuos de El Sidrón muestran rasgos típicamente neandertales, en cuanto a 
los caracteres y anatomía estudiados, dentro de la variabilidad de la especie H. 
neanderthalensis. 
 
3. Los patrones de drenaje de los senos durales y las petalias sugieren cierta 
singularidad en la asimetría endocraneal en H. neanderthalensis respecto de otros 
homininos. En los senos presentan el patrón más común, si bien muy lateralizado. 
Sin embargo en las petalias el modelo menos común, el de petalia occipital derecha, 
muestra una frecuencia ligeramente mayor que en la mayoría de especies de Homo, 
sin estar todavía clara una posible interpretación de este sesgo. El patrón de de 
drenaje venoso aparece como un rasgo más claramente diferenciador de 
neandertales. 
 
4. Los resultados indican un grado de asimetría o lateralización mayor en neandertales, 
más extrema que la de cualquier otra especie de Homo estudiada, incluida sapiens, 
como atestigua 1- la ausencia de casos confluentes, 2- mayor porcentaje de 
dominancia derecha, 3- cuando es dominante el seno derecho, se desvía de la cresta 
occipital interna (plano sagital) con más frecuencia, 4- mayor presencia del seno 
petroescamoso. Por tanto un patrón típico neandertal sería: dominante derecho, sin 
comunicación notable con el sistema izquierdo, desviado en gran medida del plano 
sagital. 
 
5. La mayor lateralización de los elementos anatómicos de la fosa occipital puede 
deberse a la expansión puramente alométrica del patrón cerebral primitivo, resultado 
de una flexión dorsal, principalmente en el eje antero-posterior. La inclinación de las 
fosas occipitales respecto del plano sagital estaría también en esta línea de 
interpretación. 
 
6. Como conclusión metodológica podemos resaltar que la conjunción de técnicas 
virtuales y convencionales se ha revelado muy útil. Particularmente la secuencia de 
disecciones reales centradas en una región del cerebro, moldeado y replicado y 
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escaneado, disecciones virtuales y tratamiento con Morfometría Geométrica 3D ha 
sido muy fructífera. 
 
7. Respecto a surcos y giros cerebrales, el patrón y el grado de girificación del cerebro 
es en general similar entre las dos especies. Sin embargo existen algunas notables 
diferencias, como las observadas en la disposición de surcos y giros del lóbulo 
temporal, muy claras en la región del polo. En neandertales los giros temporales 
inferior y medio definen esta región, mientras que en humanos modernos es el giro 
superior el que la determina. 
 
8. En cuanto a las diferencias en el lóbulo occipital, destacan las halladas en el surco 
calcarino con implicaciones funcionales. El cortex visual primario es de mayor 
tamaño en neandertales que en sapiens, lo que podría relacionarse con una mayor 
agudeza visual en los primeros. Otros surcos, como el semilunar, aparecen en una 
disposición similar a H. sapiens. 
 
9. El volumen endocraneal del individuo juvenil El Sidrón J1se ha estimado en 1330 cm3 
considerándose un consenso válido después de comparar diferentes métodos de 
cálculo tanto absolutos y relativos. 
 
10. Existen diferencias en el crecimiento y desarrollo del sistema nervioso, 
principalmente el cerebro, entre neandertales y sapiens, que estaría más extendido 
en el tiempo en los primeros respecto a los segundos. 
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